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Prólogo — 2000
Gary S. Hartshorn
Traducido por Noelia Solano Guindon

combinación de los esfuerzos conservacionistas
de los previsores pioneros cuáqueros por
proteger la cuenca alta del Río Guacimal, junto
con el impulso de Harriet y George Powell por
proteger el hábitat del sapo dorado y la
participación temprana del Centro Científico
Tropical, además de la colaboración de muchos
individuos y organizaciones, dio como resultado
un área de conservación de primera clase en la
Cordillera de Tilarán. No tan conocido es el
hecho de que los bosques de Monteverde
también han sido objeto de considerable
investigación por parte de biólogos de campo.
No obstante la falta de una estación de campo
para investigación, una biblioteca científica
enfocada en la zona, laboratorios equipados ni
fondos básicos para investigación, Monteverde
ha atraído a numerosos investigadores, muchos
de los cuales han hecho investigaciones a largo
plazo. Sin la investigación como enfoque
central, como lo hay en la Estación Biológica La
Selva en Costa Rica, la Isla Barro Colorado en
Panamá o Cocha Cashu en la Amazonía

Mientras trabajaba como profesor visitante
durante el curso Fundamentos de Ecología en la
Organización para Estudios Tropicales en 1968,
tuve la buena suerte de unirme a un pequeño
grupo de naturalistas en una excursión de un día
a Monteverde. Cuando salimos de La Pacífica,
no sabía cuán difícil y húmedo iba a ser el día.
Bajo el liderazgo de Jerry James, un residente de
Monteverde que tuvo un papel fundamental en el
descubrimiento del sapo dorado endémico (Bufo
periglenes), manejamos a la finca de sus padres
y nos dirigimos por un camino de caballos hacia
la División Continental, donde exploramos el
bosque enano de árboles retorcidos. Fue mi
primer, maravilloso encuentro con el bosque
nuboso
de
Monteverde.
Aunque
mi
investigación se enfocó en el bosque lluvioso de
tierras bajas, durante unos veinte años,
Monteverde fue el destino favorito de mi familia
para escapar de San José.
En las últimas tres décadas, Monteverde se ha
convertido en un destino de fama mundial para
turistas amantes de la naturaleza. La
v

nuboso de Monteverde como el más
espectacular en los trópicos, espero que este
libro ayude a que algunos de sus aspectos sean
menos únicos. Algunas de las lecciones
aprendidas en Monteverde se pueden aplicar en
otros lugares. La integración de investigadores y
comunidades locales ha contribuido a un
entendimiento mutuo de los objetivos comunes,
a la vez que ha facilitado el progreso hacia los
objetivos de conservación. Por ejemplo, la
documentación de los movimientos migratorios
de especies emblemáticas como el quetzal
(Pharomachrus mocinno) ha ampliado el
enfoque de los esfuerzos conservacionistas a la
inclusión de los patrones de uso del suelo a la
escala de paisajes. Este libro no sólo define
preguntas académicas de interés para otros
investigadores y documenta los ecosistemas de
Monteverde, también demuestra que los
investigadores hacen contribuciones importantes
a la comprensión de la importancia para las
comunidades humanas de la ecología y de la
historia natural.
Felicito a los editores y autores por un
excepcional
compendio
de
información
científica sobre Monteverde que merece un lugar
al lado de otras reseñas de investigación en el
trópico. Insto a todo aquel que abra este libro,
sea investigador o aficionado a la naturaleza, a
que visite este especial bosque en las nubes, que
reflexione sobre la importancia de la comunidad
para la conservación y que apoye los esfuerzos
globales por conservar los bosques tropicales.

peruana, es realmente extraordinario lo que los
editores y contribuyentes de este libro han
logrado con esta publicación. En un volumen
incorporaron con éxito prácticamente todo lo
que se conoce sobre los hábitats y las especies
de Monteverde.
Además de los resúmenes usuales acerca del
ambiente físico, la fauna y flora y sus
interacciones ecológicas, este libro es
excepcional, ya que trata de manera sustancial la
participación tanto negativa como positiva de los
humanos en los ecosistemas de Monteverde. No
se me ocurre un tema más central que
caracterice a Monteverde que la conciencia y
participación de los humanos en la ecología y
conservación de estos extraordinarios bosques
en las nubes. Desde la ética del uso
conservacionista de la tierra de los pioneros
cuáqueros, hasta la animada participación de las
comunidades locales (no sólo Monteverde) en
apoyar sus actividades de desarrollo, los
investigadores siempre han estado involucrados
con los intereses, las preocupaciones y las
prioridades de la comunidad. El enfoque
descentralizado e individualizado de los
investigadores en Monteverde ha ampliado el
enfoque de la conservación a un contexto
regional y ha integrado a las comunidades
locales y los individuos con los investigadores y
sus proyectos.
Los que aman Monteverde y han ayudado a
conservar este bosque nuboso increíblemente
rico y exuberante pueden pensar que este lugar
especial es único. Si bien considero el bosque
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A manera de introducción — 2000
Luis Diego Gómez P.

planificado y dirigido a la preservación de un
ecosistema discreto.
Si bien la conservación del medio ha sido un
proceso lento y penoso en la región neotropical,
Monteverde también destaca por lo insólito de
su éxito debido, tal vez, a su aislamiento,
bendecido por la actitud respetuosa de sus
primeros colonizadores que tomaron sólo lo
necesario, porque su riqueza natural fue
aprehendida desde el primer momento y amada
por científicos y simples excursionistas por
igual. El valor de la experiencia de Monteverde
no se puede soslayar porque así como viven sus
bosques y criaturas, es vivo ejemplo de lo que se
puede y debe hacer en su debido tiempo.
Algunos, tal vez, pueden pensar que de la idea
primaria de la conservación del sitio al
Monteverde de hoy, se ha divergido un tanto, y
están en lo cierto. Pero el cambio es,
precisamente, el motor de la Naturaleza y es el
cambio la misma naturaleza de los estudios
ecológicos.
Con la riqueza que nos regalan los editores de
esta obra, la importancia de Monteverde crece
exponencialmente
porque
establece,

Canopium es un vocablo latino del medioevo
que significa "tienda, techo", aquello bajo lo que
se reúnen y protegen gentes y cosas. Por
extensión, canopium, se ha convertido en el
término para llamar la corona de los árboles, la
copa bajo la cual se amparan las flores, las lianas
y epífitas, las aves y toda clase de criaturas
aladas o de pelo. Y creo que fue con ese mismo
sentido que E. Warming introdujo canopium al
incipiente léxico de la ecología descriptiva, al
fin de la primera década de este siglo.
Esta minucia histórica, por sí insignificante,
adquiere hoy para mí una particular importancia
al leer el contenido de este volumen,
Monteverde: ecología y conservación de un
bosque nuboso tropical, porque sus tapas
asemejan una abrigada copa, un canopium que
encierra un sentido de plenitud, de maduración.
De frutos recogidos de una de las más
destacadas bellezas naturales de Costa Rica, el
bosque nuboso de Monteverde, corona enjoyada
de las Cordilleras de Tilarán y Guanacaste.
Monteverde, cuna misma del movimiento
conservacionista nacional, porque ha sido el
primer ejemplo de un proyecto estructurado,
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canopióloga extraordinaria que observa tanto el
organismo individual como el sistema pleno; el
segundo, un destacado biólogo de la
conservación que encauza esas visiones hacia
una amplia perspectiva del contexto, del
ecosistema, de la región y del planeta.
El elenco estelar de científicos reunidos bajo
este singular canopium de la foresta
monteverdina comparte con nosotros su actual y
personal comprensión de los hábitats y sus
criaturas, establecen un hito para referir, en el
futuro, los cambios inexorables de sus
disciplinas, de sus bien amados bosques, del
paisaje y, hemos de esperar, de actitud de la
Humanidad hacia el ambiente.
Este volumen también incluye una
advertencia para estos autores y aquellos a
quienes inspiren: es tan sólo la piedra angular
con la cual cabe construir un edificio de
conocimientos aún mayores sobre este
magnífico lugar.

nuevamente, un ejemplo de lo que se puede y
debe hacer, a su debido tiempo, con tantas otras
áreas
protegidas,
comparativamente
tan
biodiversas y que son el objeto de escrutinio y
estudio científico. Estos capítulos nos revelan la
intrincada maquinaria que mantiene funcionando
al bosque nuboso. Aun si fueran simples esbozos
de la complejidad que nutren las neblinas, el
propósito y extraordinario esfuerzo de los
editores se ve recompensado.
En un mundo nuevo, sitiado por los dilemas
que conlleva la explosión demográfica y el
inherente (y peculiarmente humano) abuso de
los recursos naturales, Monteverde adquiere un
brillo especial: el de la esperanza. Y es que el
color de la esperanza es el mismo de las copas
de sus árboles. Las conferencias, simposios y
cumbres raras veces resultan en acciones
tangibles y a tiempo. Monteverde y sus
comunidades inician una era con la producción
de Nadkarni y Wheelwright: la primera,
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Prólogo — 2014
Peter Feinsinger

este tremendo conocimiento sobre el sinnúmero
de aspectos de la historia natural de Monteverde
se difunda a través de América Latina. Ahí
radica la tremenda importancia que tiene esta
nueva edición.
Al llegar a Monteverde en una tarde de
septiembre del 1971 no sabía que iba a pasar un
total de seis años de mi vida en la “montaña
verde”. Pero la mañana siguiente Bill Buskirk,
uno de los primeros cuatro biólogos que
realizaron estudios largos en Monteverde, me
mostró un gradiente increíble de hábitats desde
el bosque semideciduo del “borde del
acantilado” y su abundante vegetación
secundaria —donde decidí realizar mi tesis de
doctorado— hasta el prístino bosque enano,
siempreverde y siempre mojado de La Ventana,
en la divisoria entre la vertiente del Pacífico y la
del Atlántico, más el bosque nuboso
increíblemente diverso de lo que unos años
después se volvió el “sendero triangular” de la
Reserva y donde terminé mis estudios en Costa
Rica en 1989. También conocí a la comunidad
extraordinaria y acogedora de los pioneros

La salida de la versión en español de este
destacado
y
apreciado
texto,
editado
minuciosamente por mis queridos amigos Nalini
Nadkarni y Nathaniel Wheelwright, es un evento
de gran significado para mí y para muchos más.
Los editores y traductores han hecho un
tremendo esfuerzo para que las investigaciones
hechas sobre “el bosque nuboso neotropical
mejor conocido” a lo largo de más de cuatro
décadas, alcancen al gran público de
investigadores neotropicales cuya lengua
materna no es el inglés. Agradezco mucho a
Nalini y Nat la oportunidad de redactar este
Prólogo, ya que me dio mucha vergüenza tener
que negar su gentil invitación a redactar una
contribución al texto original. A lo largo de los
años he podido conocer un gran número de
bosques nubosos hermosos, pero ninguno se
compara con “mi bosque” de Monteverde.
Tampoco sé de otro bosque de montaña en todo
el mundo tropical y subtropical, que cuente con
la diversidad y calidad de estudios de campo
sobre la historia natural y ecología (sinónimos a
mi parecer) de su biota. Es imprescindible que

ix

conservación tropical se ha beneficiado
notoriamente por la gestión de la OET —la cual
organiza cada vez más cursos en español o
portugués— y las investigaciones hechas en
Costa Rica por los angloparlantes, sea en las
estaciones biológicas de la OET o sea en
Monteverde. Sin embargo, hay un número
grande y creciente de biólogos jóvenes y no tan
jóvenes dedicados a la ecología y conservación
de los bosques de montaña de América Latina y
su biota, en particular en los países andinos
desde Venezuela hasta el noroeste de la
Argentina. Pocos de estos biólogos, y menos
todavía de los guardaparques, conocedores sin
par de la historia natural y de la conservación de
los bosques de montaña, dominan el inglés. De
hecho, los muchos participantes en los cursos
que impartimos a biólogos o guardaparques en
Sudamérica y Cuba no tienen ganas de revisar el
texto original de Monteverde más allá de las
fotos o las listas de especies que tratan sobre sus
intereses particulares, debido a la dificultad con
el idioma.
Ahora todo cambia. No cabe ninguna duda de
que la salida de este texto en español marcará un
salto gigantesco en el interés por la ecología de
los bosques de montaña de los Andes y de otras
cordilleras latinoamericanas, así como en la
diversidad y sofisticación conceptual de las
investigaciones que resultarán. Al conocer y
comprender mejor el sinnúmero de aspectos de
la historia natural y la ecología de sus bosques
montanos, los latinoamericanos disfrutarán de
las herramientas para conservarlos y para
conservar sus interacciones ecológicas. Como
residente de “las Yungas” del noroeste de la
Argentina y facilitador de cursos y talleres en
muchos
otros
bosques
de
altura
latinoamericanos, me muero de ganas de ver el
resultado de la salida y difusión de este libro.
¡Gracias, Nalini y Nat!

cuáqueros de Monteverde y sus hijos, en aquel
entonces tan aislados que la llegada de un
biólogo yanqui en su camioneta o, más raro
todavía, de un turista lo suficientemente
intrépido como para hacerle frente al viaje
desafiante desde Puntarenas, ocasionó una ola de
entusiasmo, amistad y chismes.
Muchos de mis colegas y alumnos
latinoamericanos se preguntarán por qué el texto
original de Monteverde está escrito en inglés, si
los estudios allí reflejados han sido desarrollados
en un país hispanoparlante como es Costa Rica.
Resulta que la lengua materna de los cuáqueros
era inglés, por supuesto. Asimismo la lengua
materna mía, y de la gran mayoría de los
biólogos de campo que hacían sus trabajos de
tesis u otras investigaciones sobre la ecología
costarricense en aquel entonces —casi siempre
en sitios afiliados con la Organización para
Estudios Tropicales, la OET— también era
inglés. Nos reuníamos una vez al mes en San
José, donde alguno de nosotros dio, en inglés,
una charla sobre su estudio de campo. El idioma
de todos los cursos de la OET durante sus
primeros años era inglés. Por supuesto, esto no
significa que no hubiera biólogos costarricenses
sobresalientes, o que los vecinos costarricenses
de los cuáqueros de Monteverde no eran
hispanoparlantes. Sin embargo el hecho es que
el idioma de la ecología de campo en Costa Rica
era, y en cierto sentido sigue siendo, el inglés, y
más todavía en Monteverde. Durante los años en
Monteverde se vio una incorporación gradual de
“ticos” y otros biólogos latinos en nuestros
proyectos de investigación; por ejemplo,
agradecí y agradezco mucho las contribuciones
de dos ticas, dos chilenos y una colombiana en
mis
investigaciones,
además
de
las
contribuciones de varios ciudadanos de
Monteverde.
Sin
embargo
seguíamos
comunicándonos, y escribiendo los artículos
técnicos, en inglés.
De ninguna manera critico la predominancia
del inglés en las investigaciones ecológicas
hechas en Costa Rica. Desde 1964, las
tremendas oportunidades de aprendizaje e
investigación brindadas por la OET, más la
hospitalidad de los biólogos ticos y de Costa
Rica como un todo, han dado como resultado la
llegada de ola tras ola de ecólogos
norteamericanos. El mundo de la ecología y
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Preámbulo — 2014
Rodolfo Dirzo

tropicales híper lluviosos), o por la elevación
(albergando desde ecosistemas de manglar al
nivel del mar, hasta los páramos de las grandes
alturas de las cordilleras).
Un tipo de ecosistema inusitado que se
inserta en el gradiente de elevación (usualmente
entre los bosques lluviosos de bajura y los
páramos) de la región mesoamericana, y que se
distribuye en forma de manchones discontinuos,
es el bosque nuboso, también conocido como
bosque de niebla, o bosque nublado (nombres
todos que hacen alusión a su fisonomía, la cual
refleja el hecho de que la niebla y las nubes que
los singularizan son humedad condensada
visible). Efectivamente, en estos bosques, como
en muchos otros, el agua cae en forma de lluvia,
pero también llega de lado, en forma de niebla o
fina llovizna.
Este tipo de ecosistema, de gran belleza, es
evocativo de aquellos bosques misteriosos o
bosques “encantados” de cuentos y fábulas que
abundan en la cultura de la región
mesoamericana. Tal percepción de misterio, sin
embargo, no es solamente metafórica o

Es ampliamente conocido que la exuberante
riqueza biológica de Mesoamérica se manifiesta,
en parte, por la gran riqueza de especies que
alberga esta región. Efectivamente, este estrecho
puente de conexión entre Norte y Centro
América se ve decorado, en su interior, por
docenas de miles de especies de plantas, aves y
mamíferos, con contingentes que se acercan a
las 12 000 especies de plantas nativas en Costa
Rica, por citar un solo ejemplo. Sin embargo, la
riqueza de especies no es la única faceta de la
biodiversidad que define el capital biológico de
la región. Otra faceta reveladora es la inusitada
congregación de tipos de ecosistemas presentes
en la misma. La gama de ecosistemas presente
en un espacio tan reducido como es
Mesoamérica obedece a una intrincada historia
geológica y a una enorme complejidad
topográfica. Tal complejidad se traduce en un
abanico de ambientes ecológicos que se ordenan
a lo largo de ejes ambientales representados, por
ejemplo, por la variación en disponibilidad y
estacionalidad de lluvia (albergando desde
bosques estacionalmente secos hasta bosques
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especie que cambian su forma de vida o sus
mecanismos fotosintéticos dependiendo de si
están encaramados sobre otros árboles o no, etc.
Tienen pues, estos ecosistemas, la fascinación
que combina lo bello con lo científicamente
apasionante y misterioso.
Afortunadamente, la publicación de este
volumen representa un paso toral en nuestra
necesidad de admirar, conocer, y así poder
manejar
mejor
los
bosques
nublados
neotropicales. Si bien el foco de atención del
volumen es el bosque nuboso de Monteverde, el
análisis y conocimiento aquí sintetizado
representa un modelo para emular o adaptar en
otros sitios que aún mantienen este tipo de
tesoro natural. Desde su publicación original, en
inglés, este volumen ha representado un
parteaguas en el estudio de la ecología, historia
natural y en el señalamiento de guías
promisorias para la conservación de estos
bosques, como resultado de la convocatoria de
más de 100 autores y el espléndido trabajo
editorial logrado por los editores de la obra. Sin
embargo, como si no hubiese suficiente razón
para que yo (al igual que muchos otros colegas,
seguramente) considerase a Nalini Nadkarni y a
Nat Wheelwright –desde hace mucho tiempo–
como dos de mis ídolos en la ecología y
conservación biológica, ahora nos regalan con el
fruto de un esfuerzo singular para lograr que esta
obra esté disponible en español. Este es un
obsequio que aprecio enormemente como
latinoamericano, porque puedo augurar el
enorme beneficio científico, educativo y de
gestión que esta obra supondrá para
generaciones de estudiantes, investigadores,
guarda parques y tomadores de decisiones
interesados en mantener, para nuestros
descendientes, muestras representativas del gran
patrimonio biológico de nuestro planeta.

simplemente manifestación cultural popular.
Irónicamente, los bosques nubosos han sido, y
siguen siendo, en comparación con otros
ecosistemas
tropicales
Mesoamericanos,
raquíticamente conocidos desde el punto de vista
científico, en particular, desde las perspectivas
de la ecología, evolución, e historia natural.
Esto es así, a pesar de su gran importancia
relacionada con dos características ya
mencionadas. Por una parte, su distribución
discontinua, que supone una suerte de
aislamiento ecológico, lleva a la evolución de
especies localmente adaptadas a esos
manchones, o a la diferenciación genética de
especies que, siendo de distribución amplia,
divergen genéticamente en las condiciones del
aislamiento, aun cuando (todavía) pertenezcan a
la misma especie. En suma, se trata de
reservorios de especies endémicas y/o
poblaciones genéticamente distintas de una
misma
especie—aspectos,
ambos,
que
contribuyen adicionalmente a la gran
biodiversidad mesoamericana. Por otra parte, la
captura de llovizna lateral representa un aporte
horizontal de entre 20% y 60% extra de agua, la
cual es capturada por la vegetación
(particularmente las plantas epífitas típicas de
estos bosques). Dicha captura hídrica, y la
capacidad de mantenerla en cantidad y calidad,
para después distribuirla a los sitios de bajura
circundante, representa un servicio ambiental de
enorme valor para la sociedad. Y en el ámbito de
la historia natural, los misterios científicos de
este tipo de “bosque encantado” representan
fascinantes enigmas ecológicos: proliferación de
hojas de colores distintos al verde, o con
misteriosas manchas rojizas; engañosos árboles
cubiertos de follaje adicional representado por
sus cargas de plantas que prosperan aun en
ramas muertas; especímenes de la misma
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Introducción
Nalini M. Nadkarni
Nathaniel T. Wheelwright
Traducido por Noelia Solano Guindon

Monteverde ha sido descrito como un bosque
nuboso tropical virgen, una comunidad cuáquera
lechera, una comuna de artistas, un refugio para
aquellos en busca de espiritualidad, un modelo
para la conservación del bosque tropical y un
"bosque en las nubes", donde el sonido del pájaro
campana y las imágenes de árboles envueltos en
neblina permanecen en las mentes de los
visitantes. El ambiente de Monteverde es típico de
muchas regiones de bosque nuboso montano, pero
Monteverde es un escenario único por su historia
biogeográfica, humana y de conservación.
Este libro fue creado para realizar tres
objetivos: compilar lo que sabemos de la historia
natural, la ecología y la conservación de
Monteverde; identificar áreas en las cuales falta
información; y facilitar la comunicación entre los
que llevan a cabo la investigación, la educación y
la conservación. Los contribuyentes incluyen una
amplia gama de personas con experiencia en
diferentes campos, con distintos niveles de
formación y diferentes formas de entender el
mundo natural, y que se comunican de diferentes
modos, desde el estilo objetivo de la prosa

científica, las estadísticas y los cuadros, hasta
descripciones
reflexivas
de
experiencias
personales. Además de los científicos académicos,
hemos invitado a participar a agricultores, guías
naturalistas, antropólogos, educadores y amas de
casa, todos con importantes conocimientos sobre
la biología y la conservación de Monteverde.
1.1. Resumen histórico
En 1951, un grupo de menos de cincuenta
cuáqueros norteamericanos compró terrenos y se
estableció en Monteverde (Fig. 1.1, ver Guindon,
“Los inicios de Monteverde”). (A lo largo del
libro, cuando un autor se refiere a otro ensayo en
este volumen, el ensayo se cita por el nombre del
autor y una versión abreviada del título del
ensayo). En 1977, era todavía poco común recibir
visitantes a la zona. Ahora, sólo dos décadas
después, casi 50 000 visitantes caminan por los
senderos de Monteverde cada año para ver un
quetzal o para absorber la perspectiva pacífica de
la comunidad. El crecimiento del ecoturismo ha
sido fenomenal, hasta llegar a superar la pequeña
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finca familiar como la base económica de la
región (Fig. 1.2). Los nuevos métodos agrícolas,
la cambiante economía local, regional y mundial,
así como el gran número de visitantes, han

cambiado a Monteverde y a las comunidades
vecinas.

Figura	
  1.1.	
  Fotografía	
  del	
  grupo	
  de	
  los	
  residentes	
  de	
  Monteverde	
  en	
  el	
  último	
  culto	
  cuáquero	
  en	
  1957,	
  llevada	
  a	
  
cabo	
  en	
  el	
  rancho	
  que	
  habían	
  usado	
  como	
  el	
  centro	
  de	
  culto	
  cuáquero	
  y	
  como	
  escuela.	
  La	
  fábrica	
  de	
  quesos	
  
expandida	
  se	
  encuentra	
  en	
  este	
  lugar	
  hoy	
  en	
  día.	
  Fotografía	
  de	
  John	
  Campbell.	
  Figura	
  1.2.	
  Wilford	
  “Wolf”	
  Guindon,	
  
uno	
  de	
  los	
  colonos	
  cuáqueros,	
  describe	
  la	
  biota	
  que	
  ha	
  intentado	
  proteger	
  como	
  guarda	
  en	
  la	
  Reserva	
  Biológica	
  
Bosque	
  Nuboso	
  de	
  Monteverde.	
  Practicó	
  la	
  ganadería	
  lechera	
  primero,	
  cuando	
  llegó	
  a	
  Monteverde	
  a	
  principios	
  de	
  
los	
  50,	
  pero	
  luego	
  se	
  convirtió	
  en	
  ferviente	
  defensor	
  y	
  portavoz	
  de	
  la	
  conservación	
  de	
  la	
  Reserva.	
  
Fotografía de Gregory Dimijian.

Fue a principios de los años 60 que los
primeros biólogos se enteraron de Monteverde.

Acogidos por la pequeña comunidad agrícola y
trabajando casi siempre de forma independiente o
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en grupos pequeños, lograron superar la falta de
instalaciones científicas e infraestructura para
documentar la biodiversidad tropical. Un número
sorprendente de estos biólogos se ha establecido
en Monteverde, entretejiendo su trabajo en el rico
tapiz de la comunidad humana de Monteverde.
Aunque gran parte de la investigación en
Monteverde ha sido publicada como literatura
científica, nunca se ha sintetizado. Sólo un
simposio (patrocinado por la Asociación de
Biología Tropical, realizado en 1984) ha reunido a
los biólogos de Monteverde como un grupo.
Una razón importante para la producción de
este libro es que la investigación en Monteverde
hasta ahora no se ha integrado en formas que
puedan ser fácilmente utilizadas en la educación y
la
conservación.
Durante
dos
décadas,
Monteverde ha sido una meca para grupos de
estudiantes que llegan a observar y estudiar los
paisajes montanos tropicales (Fig. 1.3). Entre los
más destacados están los cursos de posgrado
ofrecidos por la Organización para Estudios
Tropicales (OET). Muchos estudios preliminares
condujeron a tesis e investigaciones a largo plazo.

Numerosos
grupos
de
estudiantes
de
universidades norteamericanas han llevado a cabo
trabajos de investigación en Monteverde, con
escaso material de referencia para sus proyectos
de investigación; además, lo disperso de la
información disponible ha dificultado los aportes
útiles de estos grupos de estudiantes al registro
científico (ver Nadkarni, en “Ámbito del trabajo
previo”). La mezcla de biólogos, educadores y
ecoturistas en Monteverde ha proporcionado una
oportunidad para la conservación. Monteverde se
ha visto como un modelo para la conservación a
nivel de comunidades. Desde agencias
gubernamentales, fundaciones, organizaciones no
gubernamentales y particulares, han llegado
fondos para apoyar la adquisición de tierras, los
viveros de árboles nativos y la educación
ambiental. Se requieren vínculos fuertes entre la
conservación y la biología a fin de mantener
prácticas de conservación de alta calidad.
Compilar y sintetizar la información existente es
un primer paso importante en la creación de estas
conexiones.

Figura	
  1.3.	
  Carlos	
  Martínez	
  del	
  Río,	
  ecólogo	
  aviar,	
  muestra	
  un	
  toledo	
  capturado	
  con	
  una	
  red	
  de	
  niebla	
  a	
  
estudiantes	
  en	
  un	
  curso	
  de	
  la	
  Organización	
  para	
  Estudios	
  Tropicales.	
  Fotografía	
  de	
  Nathaniel	
  Wheelwright.	
  	
  

1.2. Los límites de Monteverde

El término Monteverde requiere explicación,
ya que se usa para referirse a diferentes áreas.
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Monte Verde, una entidad política legal, es el
distrito 10 del cantón de Puntarenas en la
provincia de Puntarenas. En este libro usamos
Monteverde para referirnos a la comunidad
humana que se encuentra entre la Quebrada
Máquina y la Reserva Biológica Bosque Nuboso

de Monteverde (RBBNM), salvo que se
especifique otro uso. La zona de Monteverde, la
región de Monteverde, y el área de Monteverde
(que incluye porciones del cantón) se refieren a la
región más amplia, incluyendo la comunidad, la
RBBNM, el Bosque Eterno de los Niños y áreas a
ambos lados de la Divisoria Continental bajando
hasta aproximadamente 700 m s.n.m. (Fig. 1.41.8).
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Figura	
  1.4	
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Figura	
  1.5	
  

Figura	
  1.6	
  

Figura	
  1.7	
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Figuras	
  1.4-‐1.8.	
  Mapas	
  de	
  la	
  zona	
  de	
  Monteverde	
  a	
  varias	
  escalas.	
  Los	
  mapas	
  están	
  basados	
  en	
  figuras	
  creadas	
  por	
  
Linda	
  Mather	
  y	
  modificados	
  por	
  David	
  King	
  (Instituto	
  de	
  Monteverde	
  y	
  Asociación	
  Conservacionista	
  de	
  
Monteverde).	
  Las	
  zonas	
  de	
  vida	
  siguen	
  la	
  terminología	
  de	
  Holdridge	
  (1967).	
  

Clave de zonas de vida de Holdridge
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Gran parte de Monteverde posee el tipo de
vegetación que de forma general se ha llamado
bosque nuboso tropical montano (BNTM), un tipo
de bosque que ha recibido atención creciente por
parte de la comunidad de biólogos, profesionales
forestales, y conservacionistas (LaBastille y Pool
1978, UNESCO 1981, Stadtmuller 1987, Lugo y
Lowe 1995). Según la definición de Hamilton et
al. (1993), el BNTM es una zona altitudinal
relativamente angosta con cobertura nubosa
frecuente durante la mayor parte del año. La
radiación solar y la evapotranspiración son
reducidas, a la vez que aumenta la precipitación
debido a que el dosel capta el agua de las nubes.
Comparados con los árboles en bosques tropicales
húmedos de altitud menor, los árboles en el
BNTM tienden a ser densos y bajos, con troncos
retorcidos, coronas compactas y hojas pequeñas y
gruesas. Las epífitas son comunes. Los suelos son
frecuentemente húmedos y sumamente orgánicos.
La biodiversidad y el endemismo a menudo son
muy altos.
El BNTM es uno de los ecosistemas más
amenazados del mundo. En muchas regiones, su
pérdida excede la pérdida del bosque lluvioso
tropical en tierras bajas, que ha recibido más
atención. La pérdida anual de bosque montano
tropical recientemente se estimó en 1.1%,
comparado con 0.8% de los bosques tropicales
(Doumenge et al. 1993). El papel hidrológico del
BNTM en la captura de niebla y llovizna
conducidas por el viento le confiere a estos
ecosistemas un valor, en términos de recursos
hídricos, distinto del de otros tipos de bosques y
usos del suelo (Stadtmüller 1987). Los bosques
nubosos protegen las cuencas, ya que reducen la
erosión y la escorrentía (Daugherty 1973).
Algunas amenazas importantes para el BNTM son
la deforestación con fines ganaderos y agrícolas,
la extracción de madera y la explotación de
productos forestales no madereros. La caza, la
recreación no controlada, la introducción de
especies exóticas, el cambio climático y el
deterioro de la calidad del aire son otras posibles
amenazas (Hamilton et al. 1993, Lugo y Lowe
1995). En este volumen se discuten posibles
respuestas a estas amenazas (ver Capítulos 10-12)
A diferencia de estaciones biológicas
establecidas en Costa Rica y los trópicos,
Monteverde no tiene un centro de investigación
formal. Comparado con dos estaciones biológicas

en tierras bajas neotropicales, La Selva en Costa
Rica e Isla Barro Colorado en Panamá,
Monteverde tiene poco que ofrecer en forma de
laboratorios, bibliotecas y equipo científico. En
ocasiones, los biólogos en Monteverde han
organizado series de seminarios, ofrecido recursos
a la comunidad (por ejemplo, el herbario y
conocimiento sobre plantas del botánico W. A.
Haber), prestado equipo y ofrecido charlas y
talleres. De este modo, la autosuficiencia de los
biólogos individuales ha compensado en parte la
falta de un centro de investigación.
A cambio, los biólogos han recibido mucho
apoyo de la comunidad, incluyendo el acceso a
propiedad privada, la amistad de los residentes, un
ambiente propicio para la vida familiar y el acceso
a la educación. Al mismo tiempo, para hacer sus
investigaciones en una comunidad en vez de un
centro de investigación, los biólogos en
Monteverde han tenido que ser conscientes de los
valores locales. Cierto tipo de investigación ha
sido desalentada; por ejemplo, el muestreo
destructivo de animales y plantas usualmente es
prohibido en la Reserva y mal visto en
propiedades privadas.
Hemos organizado este libro en doce capítulos.
Al comenzar este proyecto, invitamos a
especialistas en un nivel taxonómico o un nivel de
organización comunitaria en Monteverde a
desarrollar un capítulo sobre el tema de su
especialidad. Se les pidió a los editores de cada
capítulo poner su trabajo en el contexto de la
conservación. El libro comienza con información
sobre el ambiente físico y la historia geológica de
la región. Luego se presentan los principales
grupos de plantas y animales, seguidos por un
análisis de las interacciones entre plantas y
animales y de la ecología de ecosistemas. Más
adelante se trata la comunidad humana y su
entorno, y concluimos con un capítulo sobre la
biología de la conservación y posibles áreas de
investigación. A cada capítulo le siguen ensayos
escritos por investigadores para profundizar sobre
temas específicos. En apéndices al final del libro,
se presentan listas de especies y otros materiales
en detalle.
Este conjunto de investigaciones es testimonio
de la buena voluntad y la energía de biólogos,
educadores, conservacionistas, agricultores y
otros residentes quienes, de forma colectiva y a
pesar de la falta de un centro de investigación, una
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biblioteca o laboratorios, produjeron esta gran
reserva de conocimiento sobre una variedad de
temas relacionados con el extraordinario paisaje
de Monteverde y sus habitantes. Con esfuerzos
adicionales para mejorar la coordinación de la
investigación y de los centros de investigación, así
como formas más efectivas de llevar los
resultados de las investigaciones a los sectores de
educación, ecoturismo y conservación, la
posibilidad de entender y manejar bien los
complejos ecosistemas e interacciones humanas
de Monteverde será aún mayor.

Monteverde generosamente nos proporcionó los
fondos para producir en color las láminas del
libro. Por su asistencia y sus ideas, le
agradecemos a Ana Beatriz Azofeifa (biblioteca
OET), Omar Coto, Eladio Cruz, Lindi Guindon,
Tomás Guindon, Sue Johansen, David King y
Linda Mather (por los mapas), Bob Law, Ree
Scheck, Susan Schick y Nat Scrimshaw. Entre los
estudiantes de The Evergreen State College que
ayudaron con el libro se encuentran Alex Cobb,
Vizma Schulmeisters, Matt Denton, Julia Moberg,
Andrew Stempel, Danni Kline, Maya Spier,
Joselynn Plank y Josie Heyward. Allison
Woodruff contribuyó enormemente a las etapas
finales de la preparación del manuscrito con
paciencia y buen humor. La cuidadosa revisión de
los capítulos por parte de Bil Alverson, Phil
DeVries, Maureen Donnelly, John Eisenberg,
Mike Grayum, Craig Guyer, Doug Levey, Bette
Loiselle, Robert Marquis, Alan Masters, Gordon
Orians, Kent Redford, Dave Roubik, Philip
Sollins, F. Gary Stiles y Harry Tiebout III fue de
mucho beneficio. Nuestro proyecto recibió fondos
de una beca Fulbright (NTW), una subvención de
La Fundación Nacional para la Ciencia (NMN)
[DEB 96-15341, Investigación en Biología
Ambiental a Largo Plazo] y del programa de
desarrollo de los profesores de The Evergreen
State College. Dan Janzen, su libro clave Costa
Rican Natural History y su dedicación a la
conservación fueron una verdadera inspiración.
Le agradecemos a Kirk Jensen, nuestro editor en
la editorial Oxford University Press,
por su ayuda y apoyo.
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LOS INICIOS DE MONTEVERDE
Wilford “Wolf” Guindon
	
  
Varios factores influyeron en la fundación y el
desarrollo de la comunidad de Monteverde: la
diversidad de edades de los pobladores, sus
habilidades físicas y económicas; la importancia
de las interacciones diarias; y la interdependencia
entre sí y con sus vecinos y amigos costarricenses.
Encontrarnos en un lugar remoto, muy lejos de un

mercado de abastecimiento o de una fuente de
provisiones, y adaptarnos a la cultura, el idioma,
el clima, los suelos y las estaciones fueron los
retos por enfrentar. Cada persona ejerció su
creatividad para contribuir y llenar un nicho en la
comunidad.
El
número
de
habilidades
“adquiridas” por los miembros de la comunidad
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fue impresionante, y cual fuera el proyecto o la
emergencia, alguien presentaría una solución.
El “proyecto de investigación” que pretendían
desarrollar los pioneros de Monte Verde era una
“comunidad que buscaba el bien para todos sus
miembros y experimentaba con estilos de vida que
de manera natural llevarían hacia la paz en el
mundo”. Tomar decisiones como grupo para
encontrar soluciones, concediendo suficiente
tiempo para presentar y considerar todos los
puntos de vista, fue un reto. La creencia
fundamental en el poder visible e invisible de la
creación y las relaciones entre todos los seres
vivientes, junto con el deseo de tener una vida
simple y cercana a la naturaleza, fueron algunos
de los valores comunes que fortalecieron esta
comunidad. Siempre hubo una conciencia sobre el
uso prudente de nuestros recursos naturales y
sobre la protección de nuestra cuenca. Cada
familia manejaba el desarrollo de su finca con
sensibilidad. Las personas más preocupadas
(además de los vientos fuertes y las lluvias
torrenciales) les recordaban frecuentemente a las
personas menos conscientes sobre el peligro de
destruir nuestro hábitat. Proteger las áreas
forestales,
permitir
la
regeneración
de
rompevientos naturales y sembrar árboles en áreas
abiertas fueron formas de demostrar este
entendimiento.
Entre los miembros de la comunidad con
interés en la biología e historia natural estaban
Mary y Walter James. Mary se había graduado de
la universidad Earlham College con una
licenciatura en biología. Daba clases de biología
en su casa y muchos de los proyectos de sus
clases eran creativos, usando los materiales que
tenían a mano. Un ejemplo fue la construcción de
un soporte para cámara para tomar una fotografía
de una nigua (larva, Pulex irritans) bajo un
microscopio. El espécimen aumentado fue
especialmente impresionante, ya que muchos
residentes de Monteverde habían hospedado a este
parásito. Walter James tenía interés en la historia
natural y la horticultura. Sus intereses lo llevaron
a colectar helechos para Luis Diego Gómez del
Museo Nacional y luego para el Dr. Clemens de la
Universidad de Pensilvania. Mediante su trabajo,
se identificaron tres especies nuevas.
Charles Palmer, un profesor de biología
jubilado que visitó Monteverde varias veces, fue
el primer biólogo en descender a Peñas Blancas y

colectar plantas. Pasamos tres días en esta
excursión y llegamos al último asentamiento
(conocido ahora como Dos Aces). Él fue quien me
enseñó que antes de dormir en tablas de madera
(como lo hicimos por dos noches), uno “siempre
debe probar los dos lados para determinar cuál
lado es el más suave”, consejo que he tenido la
oportunidad de probar a menudo. Charles también
involucró estudiantes escolares en el cultivo de
protalos de helecho para laboratorios comerciales
en los Estados Unidos. Mary James continuó este
proyecto en sus clases de biología. Con esto
recaudó los fondos para las giras de campo de su
clase. Carl Rittenmeir, un profesor en la
Universidad de Kansas, realizó un proyecto sobre
las hormigas arrieras (Eciton spp.): con una
motosierra pudo capturar la colonia entera,
incluyendo la reina. De Carl aprendí la fascinante
ecología de las hormigas arrieras, que de vez en
cuando invadían nuestros hogares para
alimentarse de cucarachas, escorpiones y
cualquier insecto que no pudiera escapar volando.
En los años 60, llegaron biólogos de la
Organización para Estudios Tropicales (OET). El
sapo dorado (Bufo periglenes) fue identificado no
sólo como una especie nueva, sino también como
endémico de una sección de la cordillera de
Tilarán. Con este descubrimiento, la comunidad
científica conoció Monteverde. Para entonces, la
comunidad tenía una pensión, un almacén general,
una fábrica de quesos, una escuela, un salón
comunal y un camino transitable durante todo el
año.
Las comunidades humanas evolucionan. Como
la flora y la fauna que nos rodean, los humanos
deben ajustarse y adaptarse a los cambios en su
ambiente o extinguirse. Deseamos que sólo las
mejores y más positivas calidades dominen, pero
existen factores negativos, y retan a la comunidad
en nuestra búsqueda de paz y de custodia
cuidadosa de nuestros recursos naturales.
Caminando por los senderos entre varias zonas de
vida y marañas tropicales, a menudo reflexiono
sobre los cientos de costarricenses y miles de
extranjeros que han contribuido con sus “granos
de arena” para crear esta área protegida,- una joya
pequeña, pero de gran valor. Me siento
eternamente agradecido con cada persona por su
aporte. Ha sido un privilegio colaborar con las
numerosas facetas de la Reserva y conocer

	
  

10

personalmente la impresionante lista de personas
que aportaron su conocimiento.

ÁMBITO DEL TRABAJO PREVIO EN MONTEVERDE
Nalini M. Nadkarni
	
  
Para entender el desarrollo y alcance de la
investigación en Monteverde, conté el número de
artículos en revistas científicas, tesis y tesinas
escritas por investigadores en Monteverde (Fig.
1.9). Los resultados de investigación formal en
Monteverde se comenzaron a publicar a finales de
los 60, aumentaron de manera considerable en los
80, alcanzaron su auge a principios de los 90 y
disminuyeron drásticamente desde entonces. Una
explicación
para
esta
disminución
en
publicaciones es la reciente reducción en la
actividad de la Organización para Estudios
Tropicales (OET). La OET ofrece cursos de
posgrado en ecología tropical y tradicionalmente
los estudiantes visitaron varios centros de
investigación en Costa Rica durante los cursos de
ocho semanas. Hasta 1989, los estudiantes en los
cursos de la OET pasaban varias semanas en
Monteverde, donde hacían proyectos de
investigación de forma grupal e independiente.
Muchos de estos proyectos resultaban en tesis,
tesinas o investigación a largo plazo. Sin
embargo, a principios de los 90, los cursos de la
OET dejaron de realizarse en Monteverde, debido
a la impresión de que la RBBNM y la comunidad
habían cambiado su enfoque hacia el ecoturismo y
la educación de estudiantes universitarios, en vez
de la investigación. No había un área para
estudiantes que realizaban investigación en la
RBBNM, y el acceso a propiedades privadas se
volvió cada vez más difícil. Aunque se han
impartido muchos cursos universitarios en
Monteverde desde mediados de los 80, estos no
han dado como resultado publicaciones de
investigación.
También examiné el tipo de estudios
reportados en el registro científico, siguiendo el
trabajo de McDade et al. (1994). Los estudios en
Monteverde han sido mayoritariamente estudios
sobre la ecología general, seguidos por la ecología
interespecífica, la ecología de comunidades,

estudios de ecosistemas y estudios a nivel de
sistemas; muy pocas publicaciones se han
enfocado en la ecología aplicada (Cuadro 1.1).
Las investigaciones se han enfocado en los
animales (principalmente las aves), seguidos por
las plantas y las interacciones entre plantas y
animales.
Algunos
estudios
reportaron
información sobre la ecología de ecosistemas y
sólo alrededor de 5% se enfocaron en las
interacciones con humanos. Áreas de estudio que
notablemente no están representadas incluyen la
biología acuática, la ecología microbiana, los
suelos, las interacciones entre la atmósfera y la
vegetación, los invertebrados (con la excepción de
las mariposas, los escarabajos y los insectos
sociales), el manejo de vida silvestre, la
agroecología, los mamíferos grandes, la fisiología
vegetal, la micología y la hidrología.
Cuadro 1.1. Distribución de las publicaciones por
áreas de investigación en Monteverde (19661995) y en la Estación Biológica La Selva (19511990). El número total de publicaciones en
Monteverde es 253 y en La Selva es 944
(siguiendo el trabajo de McDade et al. 1994).

La comparación entre la distribución de la
investigación en Monteverde con la de la bien
establecida Estación Biológica La Selva (McDade
et al. 1994) muestra que en Monteverde se
llevaron a cabo más estudios sobre la ecología de
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comunidades y menos estudios sistemáticos que
en La Selva (Cuadro 1.1). El número de
publicaciones provenientes de Monteverde (19661995) es de 253, en comparación con 944
publicaciones de La Selva (1951-1990; McDade
et al. 1994). Una evaluación de las publicaciones
sobre Monteverde revela algunos patrones. La
diversidad biótica y cultural, la belleza estética, el
buen clima y la comunidad acogedora de
Monteverde han atraído a biólogos dedicados y
motivados a conservar los recursos naturales de la
zona. Los investigadores, educadores, residentes y
conservacionistas tienen una extraordinaria
reserva de información a su alcance, pero no está
distribuida de manera uniforme. Algunas áreas se
han estudiado desproporcionadamente bien,
debido a los esfuerzos de un científico principal
(e.g., los sistemas de polinización de los
colibríes), mientras que otras áreas nunca han sido
estudiadas formalmente (e.g., la clasificación de
los suelos). Es difícil acceder y contribuir con la
reserva de información existente, debido a la falta
de una institución central que coordine los
proyectos de investigación, educación y
conservación, la falta de una biblioteca o un
sistema bibliográfico, la falta de conservación de
colecciones de organismos y la falta de
instalaciones con laboratorios para investigación o
para almacenamiento de equipo en Monteverde.
Más bien se han distribuido estas funciones, a
menudo ineficientemente, entre residentes
voluntarios
y
biólogos
que
visitan
esporádicamente.
Los biólogos que trabajan en Monteverde lo
han hecho casi exclusivamente ahí, por lo tanto
existen pocas comparaciones con otros bosques
montanos tropicales. Las oportunidades para
comparar datos con otros sitios como el Bosque
Nacional el Luquillo en Puerto Rico o el bosque
Los Planados en Colombia no se han
aprovechado. Por otro lado, Monteverde es un
lugar donde han habido muchos estudios de

monitoreo a largo plazo, que a menudo no se
encuentran en otros sitios de investigación
tropicales. La mayoría de investigaciones
reportadas en revistas científicas las han realizado
biólogos norteamericanos. Algunos científicos y
trabajadores de campo costarricenses han
participado en la investigación en Monteverde.
Este número parece estar creciendo y necesita de
estímulo.
Los efectos directos e indirectos del
ecoturismo cambiaron muchos aspectos de la vida
en Monteverde y de la forma en que se lleva a
cabo la investigación durante la última década. La
llegada de los teléfonos, el correo electrónico, el
transporte más eficiente en el país y un gran
número de cursos universitarios han facilitado la
creación y el intercambio de información
científica. Sin embargo, el ámbito social también
cambió; comprensiblemente, los residentes de
Monteverde suelen estar menos “abiertos” a que
personas recién llegadas a la zona usen sus
propiedades para investigación o entrevistas. Los
guías naturalistas, quienes interpretan la
investigación en ecología e historia natural para
los 40 000 ecoturistas que visitan Monteverde
cada año, son elementos clave en la transferencia
de información de los biólogos al público. Se
requieren mecanismos que mejoren el traspaso de
información de los biólogos a los guías,
recompensando a los individuos en ambos grupos
que dedican el tiempo y la energía para compartir
preguntas y respuestas. Las redes formales no
facilitan la transmisión de información de los
biólogos a los practicantes de la conservación.
Más bien, los conservacionistas han recolectado
información de manera informal de los pocos
biólogos que dedican su tiempo y tienen las
habilidades en comunicación (incluyendo el
dominio del español y del inglés) para
proporcionar información relevante sin una
recompensa directa.
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Figura	
  1.9.	
  Número	
  de	
  artículos,	
  tesis	
  y	
  tesinas	
  publicadas	
  sobre	
  la	
  historia	
  natural,	
  la	
  ecología	
  y	
  la	
  conservación	
  en	
  
Monteverde	
  por	
  año.	
  Número	
  total	
  de	
  publicaciones	
  =	
  253.	
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1
Introducción — actualización 2014
Nalini M. Nadkarni y Nathaniel T. Wheelwright
Traducido por Gabriel Trejos V.

En las últimas tres décadas, Monteverde (Costa
Rica) ha surgido como un sitio crucial para la
investigación en la biología montano-tropical, la
cual ha producido más de 350 artículos científicos
y libros académicos. En términos de conservación
y formación de jóvenes biólogos, Monteverde es
considerado uno de los principales sitios de
bosque nuboso tropical en el mundo.
Este rico legado de investigación, conservación
y educación existe a pesar de que la
infraestructura para la investigación ha sido
extremadamente limitada en relación con muchos
otros grandes sitios de estudio tropicales. Las
investigaciones han sido llevadas a cabo,
principalmente, por investigadores individuales, a
menudo con poco o nulo apoyo externo, y ha
habido pocos proyectos institucionales de gran
escala, a largo plazo o patrocinados por múltiples
instituciones.
Las interacciones sinérgicas entre varias de las
características distintivas de Monteverde parecen
ser la explicación a una alta productividad
investigativa no obstante el limitado apoyo a las
investigaciones: un énfasis persistente en la
protección y la conservación de las cuencas; un

compromiso con la educación, desde las escuelas
bilingües elementales locales hasta los cursos de
campo de posgrado ofrecidos por la Organización
para los Estudios Tropicales y por otros grupos;
las excepcionales atracciones naturales que atraen
el ecoturismo que da impulso a la economía, a la
par de una buena infraestructura para sostenerlo; y
un grado de consciencia ciudadana y compromiso
comunitario poco comunes (Nadkarni et al. 2013).
Por ejemplo, la alta comprensión científica de
los efectos negativos de la deforestación sobre la
erosión del suelo, la calidad del agua y sobre la
biodiversidad, fue la que propició un temprano
movimiento conservacionista, el que a su vez
contribuyó a elevar la conciencia acerca de la
presencia de especies notables como el quetzal y
el sapo dorado, y acerca de las amenazas que estas
sufrían por parte de la fragmentación del relieve,
la introducción de especies y el cambio climático.
La presencia de tan encantadoras especies
viviendo en hábitats asimismo encantadores,
atrajo a grupos de estudiantes y de turistas al área.
Esto llevó a un flujo de ingresos que permitió
apoyar de forma continua la protección de las
áreas de preservación del bosque nuboso, así
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como su ampliación, lo cual expandió las
oportunidades para la investigación científica. El
sentido de conciencia ciudadana y la
espiritualidad de esta comunidad originada por los
cuáqueros
engendró
una
noción
de
responsabilidad personal de llevar a cabo acciones
en beneficio de la gente, la flora y la fauna
silvestres.
Debido a que los bosques montanos
comprenden un área de tierra más pequeña y
tienen un valor económico menor que el de
bosques de tierras bajas, han atraído a menos
científicos y menos infraestructura para la
investigación y el financiamiento. Monteverde
ofrece un ejemplo —y, potencialmente, un
modelo— para los científicos en otros bosques
nubosos montanos y en otros tipos de ecosistemas
tropicales que no atraen gran financiamiento pero
que, aun así, pueden producir excelente
investigación (Nadkarni et al. 2013).
Han pasado 14 años desde la primera
publicación de Monteverde: Ecology and
Conservation of a Tropical Cloud Forest
(Nadkarni y Wheelwright 2000). Dado que
muchos nuevos proyectos de investigación han
surgido en este tiempo, hemos sentido que era
tiempo de actualizar el libro. Pero más importante,
el costo del libro y el hecho de que fuera
publicado únicamente en inglés, lo colocaron
fuera del alcance de muchos lectores en
Latinoamérica. Sin duda, es momento de traducir
el libro al español, considerando la velocidad en la
pérdida de la biodiversidad —‘defaunación’— y
la escasez de estudios de monitoreo de la
conservación en el neotrópico (Fig. 1; Dirzo et al.
2014). Además de traducir el libro original,
solicitamos a representantes de las comunidades
de investigación, de conservación y de educación
de Monteverde, que escribieran una actualización
para cada uno de los capítulos. Las
actualizaciones no pretenden describir en detalle
todo lo que ha ocurrido en cada campo desde que
fue publicado el libro original, sino informar al
lector de avances significativos y literatura
relevante en cada tema.

En aras de la investigación, la educación y la
participación de la comunidad de Monteverde,
acudimos al apoyo popular —en lugar de recurrir
a fuentes de financiamiento tradicionales— para
financiar la traducción de este libro. Teníamos dos
objetivos principales. El primer objetivo era
educar, inspirar e involucrar tanta gente como
fuera posible en el esfuerzo por proteger los
bosques nubosos tropicales. Cuando estábamos en
la escuela de posgrado, el modelo estándar para la
conservación era este: adquirir una gran porción
de tierra, colocar una cerca a su alrededor y
mantener a la gente fuera de ella. Ese enfoque ha
sido desacreditado con el pasar de los años y,
actualmente, todos reconocen la importancia de
que las personas se interesen por los proyectos de
conservación. Nuestro segundo objetivo era
intentar cambiar la cultura de los científicos que
realizan investigaciones en países en vías de
desarrollo y, luego, regresan a sus países para
publicar sus trabajos en inglés en revistas
académicas. ‘Educación’ significa, literalmente,
“llevar afuera” — en este caso, tomar información
acerca de la biología tropical y la conservación
que está actualmente recluida en libros caros en
bibliotecas privilegiadas y ponerla a libre
disposición en la web para cualquiera que hable
español.
A seis semanas de haber iniciado una campaña
de
Kickstarter
(www.kickstarter.com/projects/768016193/rainfor
est-conservation-making-science-available-i) en
diciembre de 2014, recibimos contribuciones de
185 individuos de todos los ámbitos y de todo el
mundo: Costa Rica, por supuesto, y también de
Nueva Zelanda, Francia, Canadá, Holanda,
España, Suiza, México y otros países, lo cual ha
hecho posibles la traducción, actualización y
publicación de este libro. Esperamos que los
lectores encuentren en este libro un recurso útil
para entender y proteger los bosques nubosos
tropicales, no sólo en Monteverde, sino en toda
Latinoamérica.
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Figura	
  1.	
  Ubicaciones	
  de	
  todas	
  las	
  fuentes	
  de	
  datos	
  de	
  series	
  de	
  tiempo	
  de	
  abundancia	
  de	
  invertebrados.	
  El	
  
tamaño	
  del	
  círculo	
  es	
  relativo	
  al	
  número	
  de	
  especies	
  estudiado	
  en	
  una	
  ubicación	
  dada.	
  Nótese	
  la	
  escasez	
  de	
  
estudios	
  en	
  Latinoamérica	
  y	
  en	
  los	
  trópicos	
  en	
  general	
  (figura	
  tomada	
  del	
  Material	
  Suplementario	
  en	
  Dirzo	
  et	
  al.	
  
2014).	
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2
El entorno físico
Kenneth L. Clark
Robert O. Lawton
Paul R. Butler
Traducido por Richard Joyce

Monteverde; este resumen se enfoca más en las
elevaciones mayores de Monteverde y las zonas
más húmedas de la Vertiente del Caribe,
otorgando menos atención a los entornos más
secos de las partes bajas de la Vertiente del
Pacífico. Segundo, señalamos áreas en las que
nuestro conocimiento está incompleto y
sugerimos
líneas
prometedoras
para
la
investigación en el futuro. Aunque la geología y la
geomorfología de Monteverde se conocen
moderadamente bien, nuestro conocimiento sobre
las velocidades de muchos procesos geomórficos,
especialmente la erosión, es escaso. También
carecemos de información sobre los suelos y la
hidrología, especialmente los aportes de nubes y
precipitación impulsadas por el viento, la
evapotranspiración y las descargas de riachuelos
provenientes de los bosques y de otros tipos de
uso de tierra en Monteverde. Existe poca
información cuantitativa sobre como interactúa la
variabilidad en el entorno físico con los procesos
bióticos a nivel de	
   población,	
   comunidad	
   y	
  
ecosistema.	
  

La diversidad biológica está directamente
relacionada con el entorno físico; por lo tanto, un
retrato claro del ambiente físico de la Cordillera
de Tilarán es fundamental para entender su
ecología y conservación. El entorno físico de
Monteverde y de la Cordillera abarca un rango
amplio de condiciones ambientales. El tamaño, la
posición con respecto a la dirección de los vientos
alisios, la geología, la disección erosiva e
hidrología de la Cordillera interactúan para
producir una diversidad física asombrosa, paralela
a la diversidad biológica. Una gran diferencia
entre las regiones montanas del trópico y las de
tierras bajas es la manera en que la diversidad
biológica se distribuye sobre el paisaje. Las
regiones montanas normalmente son menos
diversas en la escala de 0,01-0,1 km2, pero son
más ricas en especies que áreas cercanas de tierras
bajas en escalas de 10-100 km2.
Este capítulo tiene dos propósitos. Primero,
revisaremos lo que sabemos acerca del clima y el
tiempo, la geología y la historia geológica, la
geomorfología, los suelos y la hidrología de
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2.1 Clima y tiempo de Monteverde

La cantidad calculada de radiación instantánea
de onda corta bajo condiciones despejadas varía
entre 875 y 1085W/m2 (presumiendo un valor de
0,7 para la transmitancia atmosférica), pero la
reflectancia y la absorción de radiación solar por
las nubes tienen un efecto fuerte tanto sobre los
patrones diarios, como sobre los estacionales de
radiación solar incidente. Por ejemplo, la
radiación solar incidente instantánea medida a
medio día en un sitio boscoso de sotavento en la
RBBNM entre octubre 1991 y setiembre 1992
mostró una atenuación estacional debida a las
nubes,
particularmente
por
cúmulos
y
estratocúmulos, en julio y agosto, comparada con
la radiación solar incidente calculada bajo
condiciones despejadas (Fig. 2.3).

La mayoría de los datos de clima y tiempo se
recolectaron a 1450 m s.n.m. en la Pensión (19561971) y a 1520 m s.n.m. en la residencia de John
Campbell (1972 al presente), de forma
intermitente en toda la Reserva Biológica Bosque
Nuboso de Monteverde (RBBNM; Lawton y
Dryer 1980, Crump et al. 1992, Clark 1994,
Bohlman et al. 1995, W. Calvert y A. Nelson,
datos no publicados) o cerca de ella. El clima de
Monteverde es transicional entre sitios bajos y
montanos en términos de la temperatura ambiente
del aire, y transicional entre las vertientes del
Caribe y del Pacífico de Costa Rica, en términos
de radiación solar incidente y la cantidad y la
estacionalidad de la precipitación (Coen 1983,
Herrera 1985, Vargas 1994). Costa Rica es una
masa de tierra relativamente pequeña entre el Mar
Caribe y el Océano Pacífico, por lo que no se dan
bajas presiones continentales en ninguna estación.
Más bien, la migración de la Zona de
Convergencia Intertropical (ZCI) —una zona de
baja presión asociada con intensa radiación solar y
calentamiento que sigue la migración estacional
del sol— controla gran parte de la estacionalidad
de la nubosidad y la precipitación (Riehl 1979).
Los sistemas meteorológicos que afectan a
Monteverde pueden ser regionales o globales, e
incluyen frentes fríos polares, tormentas tropicales
y huracanes. A una menor escala, la posición
topográfica y la orientación con respecto a las
nubes y a la precipitación impulsadas por los
vientos alisios tienen papeles importantes en la
formación de microclimas a través de Monteverde
(Lawton y Dryer 1980).

	
  

	
  

Figura	
  2.1.	
  Duración	
  promedio	
  del	
  día	
  (horas:minutos)	
  
en	
  la	
  latitud	
  de	
  Monteverde	
  (10°N).	
  

	
  

2.1.1. Duración del día, ángulo solar y
radiación solar
La duración del día en Monteverde oscila
estacionalmente entre 11 h 32 min el 22 de
diciembre y 12 h 42 min el 23 de junio (Fig. 2.1).
El ángulo solar es de 90° sobre la horizontal a
medio día el 23 de abril y el 23 de agosto,
alcanzando un mínimo de 56,6° el 22 de
diciembre (Fig. 2.2).

	
  
Figura	
  2.2.	
  Ángulo	
  solar	
  promedio	
  mensual	
  sobre	
  la	
  
horizontal	
  (grados)	
  a	
  medio	
  día	
  en	
  la	
  latitud	
  de	
  
Monteverde	
  (10°N).	
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Figura	
  2.3.	
  Promedio	
  mensual	
  de	
  radiación	
  de	
  onda	
  
2
corta	
  instantánea	
  (W/m )	
  a	
  medio	
  día	
  calculada	
  para	
  
condiciones	
  despejadas	
  en	
  Monteverde	
  (⧠)	
  y	
  medida	
  
en	
  un	
  sitio	
  de	
  bosque	
  nuboso	
  de	
  sotavento	
  en	
  la	
  
RBBNM	
  entre	
  octubre	
  1991	
  y	
  setiembre	
  1992	
  (■;	
  
promedio	
  ±	
  1	
  desviación	
  típica).	
  

Figura	
  2.4.	
  Radiación	
  instantánea	
  de	
  onda	
  corta	
  
2
promedio	
  por	
  hora	
  (W/m )	
  calculada	
  para	
  condiciones	
  
despejadas	
  durante	
  el	
  21	
  de	
  abril	
  (⧠)	
  y	
  el	
  21	
  de	
  
diciembre	
  (barras	
  con	
  rayas	
  diagonales)	
  y	
  la	
  radiación	
  
instantánea	
  de	
  onda	
  corta	
  por	
  hora	
  medida	
  en	
  un	
  sitio	
  
de	
  bosque	
  nuboso	
  a	
  sotavento	
  en	
  la	
  RBBNM	
  durante	
  
días	
  de	
  precipitación	
  convectiva	
  (●),	
  precipitación	
  
impulsada	
  por	
  el	
  viento	
  (■),	
  y	
  neblina	
  y	
  nubes	
  (♦).	
  Los	
  
valores	
  de	
  precipitación,	
  neblina,	
  nubes	
  son	
  
promedios	
  de	
  tres	
  días	
  entre	
  octubre	
  1991	
  y	
  
setiembre	
  1992.	
  Ver	
  texto	
  para	
  una	
  definición	
  de	
  los	
  
tipos	
  de	
  precipitación.	
  

	
  

2.1.2 Temperatura
	
  
La disminución de la temperatura ambiente del
aire con el aumento en altitud (enfriamiento
adiabático) causa temperaturas más bajas en
Monteverde, si se compara con lugares de tierras
bajas, pero más altas que en sitios montanos en
Costa Rica como Villa Mills (3000 m s.n.m.) y
Volcán Irazú (3400 m s.n.m.; Cuadro 2.1, Fig.
2.5). La temperatura promedio anual en
Monteverde, medida a 1460 m s.n.m. entre 1956 y
1995, fue de 18,5°C, con un mínimo de 9,0°C y
un máximo de 27,0°C (J. Campbell, datos no
publicados).

La estacionalidad de los tipos de nubes (Sec.
2.1.3) también tiene un efecto sobre la radiación
solar incidente, causando posiblemente una
diferencia estacional entre laderas orientadas
hacia el oeste y laderas orientadas hacia el este
(Fig. 2.4). Combinados con la variación estacional
de ángulo solar y duración del día, los cambios en
la nubosidad y los tipos de nubes afectan la
radiación incidente, algo que probablemente tiene
efectos importantes sobre los procesos de los
ecosistemas, como la evapotranspiración, la
producción primaria y los ciclos de nutrientes, y
también podría inducir cambios fenológicos y
otros procesos en plantas y animales. Es necesario
enlazar este tipo de datos abióticos con la
información sobre los procesos bióticos.
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2.1.3 Agua de las nubes y precipitación

Las temperaturas máximas y mínimas promedio
durante el mismo período de tiempo tenían rangos
de 14,0-17,6°C en diciembre y 16,5-21,2°C en
junio,
respectivamente
(Fig.
2.5).
Las
temperaturas más bajas están asociadas con la
llegada de aire polar, que por lo general proviene
de América del Norte (ver Sec. 2.1.4). Las
temperaturas en las elevaciones menores de las
vertientes del Caribe y del Pacífico en la zona de
Monteverde son más altas, pero no existen datos
de largo plazo.

La profundidad promedio de precipitación
anual tomada a 1460 m s.n.m. en Monteverde
entre 1956 y 1995, fue de 2519 mm. Las
precipitaciones mínimas y máximas anuales
durante ese período fueron 1715 mm (1959) y
3240 mm (1996), respectivamente (J. Campbell,
datos no publicados; Cuadro 2.1, Fig. 2.6).

Cuadro 2.1. Longitud, latitud, elevación en metros, temperatura anual promedia (en C°) y precipitación promedio anual
(en mm) para ubicaciones seleccionadas en Costa Rica.

	
  	
  	
  	
  

	
  

Fuente: Datos tomados de Herrera (1985), Vargas (1994) y J. Campbell (datos no publicados). (-) = datos no disponibles.
	
  

Las profundidades de precipitación reportadas
son estimaciones mínimas para las zonas más
altas de Monteverde, ya que los pluviómetros
estándar subestiman el agua de las nubes y de
precipitación impulsada por el viento. Por
ejemplo, la profundidad de precipitación anual
recogida entre 1991-1992 con un pluviómetro
estándar en un punto a sotavento en el bosque
nuboso (20 m más alto en elevación y alrededor
de 2,5 km al este-sureste de la estación
meteorológica de Monteverde), fue de 3191 mm;
con un recolector de agua de las nubes se
recolectaron 886 mm adicionales de humedad y
precipitación impulsadas por el viento (Clark
1994). Los aportes adicionales impulsados por el
viento representan un 22% del total de aportes
hidrológicos. En comparación, la profundidad de
precipitación
reportada
en
la
estación
meteorológica de Monteverde fue de 2223 mm
durante este período.

Figura	
  2.5.	
  Temperatura	
  promedio	
  por	
  mes	
  (°C)	
  a	
  
1460	
  m	
  s.n.m.	
  en	
  Monteverde	
  (	
  ■promedio	
  ±	
  mínimo	
  
y	
  máximo	
  promedio	
  mensual),	
  Limón	
  (●),	
  Ciudad	
  
Quesada	
  (■,)	
  Irazú	
  (♦),	
  San	
  José(▲	
  y	
  Puntarenas	
  (▼).	
  
Ver	
  Cuadro	
  2.1	
  para	
  las	
  descripciones	
  de	
  sitios.	
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se origina de nubes estratos con inmersión de
nubes y "agua de las nubes" como inmersión de
nubes estratos sin precipitación.
Se reconocen tres estaciones en Monteverde
con base en los tipos de nube y precipitación: (1)
el periodo lluvioso (mayo-octubre), caracterizado
por cielos claros por la mañana y la formación de
nubes cúmulos y precipitación convectiva en la
tarde y en el atardecer; (2) el periodo transicional
(noviembre-enero), caracterizado por los fuertes
vientos alisios provenientes del noreste, nubes
estratos y estratocúmulos y precipitación
impulsada por el viento y garúa durante el día y la
noche; y (3) el periodo seco (febrero-abril),
caracterizado por vientos alisios moderados,
nubes estratos o condiciones de cielos claros, y
garúa y agua de las nubes impulsadas por el
viento durante la noche (Fig. 2.6). Durante la
temporada de transición y la temporada seca, la
cobertura de nubes estratos y la precipitación,
humedad y garúa impulsadas por el viento
típicamente aumentan con la elevación y la
exposición a los vientos alisios.
La precipitación mensual máxima en
Monteverde se da en junio, setiembre y octubre,
cuando la ZCI está directamente sobre Costa Rica
(Fig. 2.6). Esto ocurre cuando hay un máximo
calentamiento de las superficies de la tierra y el
océano, lo cual provoca una alta liberación de
calor (calor sensible) y vapor de agua (calor
latente) a la atmósfera, procesos que se llaman
intercambio de calor sensible e	
   intercambio de
calor latente, respectivamente. La absorción de
calor sensible por la atmósfera produce masas
cálidas y boyantes de aire y condiciones
atmosféricas
generalmente
inestables.
El
enfriamiento adiabático de estas masas húmedas
de aire ascendente causa que el vapor de agua se
condense y produce la formación de cúmulos y
cumulonimbos en la tarde o las primeras horas de
la noche, frecuentemente asociadas con tormentas
eléctricas. Cuando la ZCI está en su límite norte a
finales de julio y en agosto, suele haber menos
precipitación convectiva; a este período se le
llama "veranillo"; vientos ligeros o moderados
con neblina y precipitación se intercalan con
períodos de precipitación convectiva. Sin
embargo, la nubosidad puede ser mayor durante
esta parte del año (Fig. 2.3).
Las masas de aire en ascenso en la ZCI crean
una superficie de presión baja que tiene que ser

	
  
Figura	
  2.6	
  Precipitación	
  promedio	
  mensual	
  (mm)	
  a	
  
1460	
  m	
  s.n.m.	
  en	
  Monteverde	
  (■promedio	
  ±	
  mínimo	
  y	
  
máximo	
  promedio	
  mensual),	
  Limón	
  (●),	
  Ciudad	
  
Quesada	
  (■,)	
  Irazú	
  (♦),	
  San	
  José	
  (▲)	
  y	
  Puntarenas	
  
(▼).	
  Ver	
  Cuadro	
  2.1	
  para	
  las	
  descripciones	
  del	
  sitio.

La precipitación en la Cordillera varía a través
del espacio con la elevación y la orientación con
respecto a los vientos alisios. La migración de la
ZCI controla la estacionalidad de la precipitación
y los tipos de nubes y precipitación,
particularmente en las laderas altas y las filas en
Monteverde. En áreas expuestas a los vientos
alisios, el agua de las nubes y la precipitación
impulsadas por el viento e interceptadas por la
vegetación pueden representar un gran aporte
hidrológico; la contribución verdadera al bosque
es difícil de cuantificar (Stadtmüller 1987,
Cavelier y Goldstein 1989, Bruijnzeel y Proctor
1993, Cavelier et al. 1996). Algunos términos
sinónimos de los aportes de agua de las nubes y
neblina incluyen "precipitación oculta" (Dollard et
al. 1983) y "precipitación horizontal" (en el
sentido de Stadtmüller 1987, Bruijnzeel y Proctor
1993) cuando se incluye la precipitación
impulsada por el viento. Definimos "precipitación
convectiva" como precipitación que proviene de
cúmulos o cumulonimbos (velocidades promedias
del viento <2 m/s); "precipitación impulsada por
el viento" como precipitación que proviene de
nubes estratos o estratocúmulos con inmersión
mínima de las nubes (velocidades promedias del
viento ≥ 2 m/s); "neblina" como precipitación que
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reemplazada por masas de aire del norte o del sur.
Este fenómeno produce los vientos alisios
superficiales asociados con la circulación de
celdas de Hadley a escala global (Riehl 1979).
Cuando la ZCI se encuentra al sur de Costa Rica
durante las temporadas transicionales y secas, los
vientos alisios del noreste llevan aire húmedo del
mar Caribe a las tierras bajas del sector Caribe de
Costa Rica. Las velocidades máximas de viento se
dan desde el nivel del mar hasta los 2800-3000 m
s.n.m.; más arriba disminuyen. Cuando estas
masas de aire chocan contra con la Cordillera,
deben subir (ascenso orográfico) y el enfriamiento
adiabático causa condensación y la formación de
nubes estratos o estratocúmulos. La base de nubes
se encuentra por lo general a 1400-1700 m s.n.m.
durante estas dos temporadas. La inmersión de
nubes en las pendientes y filas de la Divisoria
Continental (particularmente en el sector Brillante
y sobre el Río Caño Negro) puede alcanzar 2025% del tiempo, lo cual es similar a la duración
de la inmersión nubosa en algunos bosques
montanos en el noreste de los Estados Unidos
(Vong et al. 1991).
En comparación con la estación lluviosa, la
inmersión de nubes y las profundidades de
precipitación en Monteverde son más variables
durante las temporadas transicional y seca y
depende mucho de la posición topográfica y la
exposición a los vientos alisios. Las laderas y las
crestas ubicadas en el lado este (a barlovento) de
la Divisoria Continental reciben típicamente
cantidades de precipitación que son más
características del lado del Caribe de Costa Rica,
principalmente a causa de las precipitaciones
impulsadas por el viento durante la estación
transicional (ver Clark y Nadkarni, "Variabilidad
de microclima"; Fig. 2.6). Las laderas y filas
orientadas hacia el este sufren menos inmersión
de nubes y de precipitación impulsadas por el
viento conforme avanza la estación seca. Las
pendientes y los valles en el lado oeste (a
sotavento) de la Divisoria Continental tienen
regímenes de precipitación que son más parecidos
a los que se dan en el Pacífico norte y Pacífico
central de Costa Rica (Fig. 2.6). El valle de San
Luis, por ejemplo, recibe cantidades relativamente
pequeñas de precipitación impulsada por el viento
y sufre poca inmersión de nubes durante la
estación transicional y la estación seca. El agua de
las nubes y la precipitación impulsadas por el

viento representaron un aumento aproximado de
20% en el aporte de precipitación anual en un área
de bosque nuboso a sotavento en la RBBNM que
estaba inmersa en las nubes cerca de un 7% del
tiempo
solamente.
Sin
embargo,
datos
recolectados intermitentemente en La Ventana en
el sector Brillante sugieren que se dan aportes
mucho más grandes en los bosques nubosos de
barlovento (Clark 1994; ver Clark y Nadkarni,
"Variabilidad de microclima").
Se ha documentado un patrón similar para el
agua de las nubes y la precipitación a lo largo de
un transecto en el norte de Panamá (Cavelier et al.
1996). El aporte de neblina que aumentó la
medida de precipitación tomada con pluviómetros
estándar varió entre <200 mm (500 m s.n.m.) y
2295 mm (en una fila a 1270 m s.n.m.), lo cual
representaba 2-60% de los aportes hidrológicos
totales. Otras estimaciones de agua de las nubes y
precipitación impulsada por el viento en bosques
montanos de América Central y el norte de
América del Sur varían desde 70, hasta 940
mm/año (7-48% de los aportes hidrológicos
totales; Baynton 1968, Vogelmann 1973, Cavelier
y Goldstein 1989, Asbury et al. 1994).
Usando un método de equilibrio hidrológico
regional, Zadroga (1981) calculó los aportes de
agua de las nubes y precipitación para la cabecera
del Río Peñas Blancas. Dividió la escorrentía
anual total por la precipitación anual para los
riachuelos en la cuenca de San Carlos (la cual
incluye el Río Peñas Blancas) en la Vertiente del
Atlántico y comparó estas proporciones con
riachuelos en la cuenca del Bebedero, que fluye
de la Vertiente del Pacífico. En la cuenca de San
Carlos, la cantidad de escorrentía comparada con
la precipitación fue 102%, lo cual indica que hubo
más agua de escorrentía que agua caída como
precipitación directa. La escorrentía sobrepasó la
precipitación mensual, lo cual se atribuyó a una
subestimación de la precipitación debido a un
número insuficiente de pluviómetros o a una
subestimación de la profundidad total de la
precipitación por muestreo inadecuado de agua de
las nubes y precipitación impulsada por el viento
(Zadroga 1981). Se calculó una profundidad
promedio anual de precipitación y agua de las
nubes de hasta 9000 mm para la cuenca superior
de Peñas Blancas. En contraste, la escorrentía
representó un 34,5% de la precipitación de la
cuenca del Bebedero en la Vertiente del Pacífico.
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La escorrentía solamente excedió la precipitación
en los meses de la estación seca (enero-abril),
cuando los caudales de ríos se mantuvieron con el
agua liberada almacenada en las riberas (Zadroga
1981).
Los aportes hidrológicos impulsados por el
viento posiblemente son mayores en los bosques
nubosos tropicales que en los bosques montanos y
costeros de zonas templadas. Algunos estudios en
los Estados Unidos indican que aunque la
deposición de agua equivale a aproximadamente
20-30% de los aportes hidrológicos totales, las
profundidades absolutas son menores que en los
bosques nubosos tropicales (Bruijnzeel y Proctor
1993, Dingman 1994, Cavelier et al. 1996). Los
bosques nubosos tropicales probablemente
reciben más aportes hidrológicos impulsados por
el viento debido a las velocidades relativamente
mayores del mismo y a la presencia de nubes
"más húmedas", aunque las inmersiones de nubes
pueden ser de duraciones similares (Vong et al.
1991, Bruijnzeel y Proctor 1993, Asbury et al.
1994).
La cuantificación de los aportes de agua de las
nubes y de la precipitación impulsadas por el
viento en Monteverde es un gran reto. Se
necesitan un transecto de recolectores de agua de
las nubes y precipitación del valle de Peñas
Blancas al valle de San Luis, además de medidas
de otras variables meteorológicos para calcular los
aportes hidrológicos. Se requiere una red más
grande de recolectores a lo largo de la Divisoria
Continental para estimar las cantidades máximas
de aportes de agua de las nubes y precipitación a
la región. Existen técnicas micrometeorológicas
prometedoras para medir los aportes de agua de
las nubes a los bosques, pero requieren
instrumentos complejos (Gallagher et al. 1992,
Vong y Kowalski 1995).	
  
	
  
2.1.4. Sistemas meteorológicos
	
  
Los sistemas meteorológicos que afectan a
Monteverde pueden ser de escala regional o
global y se pueden clasificar en tres categorías:
(1) temporales del norte, (2) temporales del
Pacífico y (3) huracanes. Los temporales del norte
resultan de la llegada de aire polar frío y seco que
proviene del Pacífico Norte; se dan con más
frecuencia entre diciembre y febrero. Cuando
estos fuertes frentes fríos pasan sobre el Golfo de

México y el Mar Caribe, las masas de aire
húmedo y caliente son forzadas a ascender sobre
el aire más fresco y denso. El enfriamiento
adiabático forma nubes estratos y estratocúmulos
y los vientos alisios impulsan estas masas sobre
las cordilleras. El ascenso orográfico y el
consecuente enfriamiento adiabático producen
precipitación y neblina intensa impulsadas por el
viento en Monteverde. Los temporales del norte
típicamente tienen la duración más larga de los
tres tipos de sistemas meteorológicos en
Monteverde, con una duración de hasta 14 días de
precipitación continua (J. Campbell, com. pers.).
Los temporales del Pacífico son provocados
por sistemas tropicales de baja presión que
generalmente ocurren entre agosto y octubre y que
se corresponden con la temporada de huracanes en
el Caribe. Pueden cambiar la dirección de vientos
de superficie de tal modo que aire caliente y
húmedo es atraído desde el Océano Pacífico hacia
Monteverde. El ascenso orográfico y el
enfriamiento adiabático de estas masas de aire,
combinados con altas tasas de intercambio de
calor sensible y latente con las superficies
terrestres,
producen
nubes
estratos
y
estratocúmulos con la consiguiente inmersión de
nubes y precipitación día y noche. Aunque los
temporales del Pacífico son por lo general más
cortos en duración que los temporales del norte,
pueden dar como resultado más precipitación. La
máxima profundidad de precipitación diaria
registrada durante un temporal del Pacífico fue de
160 mm (J. Campbell, com. pers.).
Los huracanes son relativamente poco
comunes en Monteverde. En el último siglo,
solamente un huracán chocó directamente con
Costa Rica (Huracán Martha, 21-25 de noviembre
1969). Sin embargo, la alta precipitación
observada durante setiembre y octubre refleja los
efectos indirectos de depresiones tropicales,
algunas de las cuales forman huracanes conforme
avanzan hacia el norte. Por ejemplo, la
profundidad de precipitación durante el Huracán
Gilbert (octubre 1988) alcanzó 240 mm en 30
horas (J. Campbell, com. pers.).	
  

24

2.2. Geología e historia geológica de
Monteverde

Caribe (Fig. 2.7). El norte de América Central
pertenece a la placa continental de América del
Norte y el resto de América del Sur forma parte de
la placa de América del Sur. Cuando las placas se
mueven, pueden converger, deslizarse una contra
otra lateralmente o separarse. Costa Rica está en
una zona de convergencia de placas que se da a lo
largo de la costa occidental en el margen
occidental de la placa del Caribe, denominada
Fosa Mesoamericana (Fig. 2.7). Actualmente, dos
pequeñas placas oceánicas, las de Cocos y Nazca,
están convergiendo con la placa continental del
Caribe. Debido a que el material que forma las
placas oceánicas (principalmente rocas máficas de
composición basáltica) generalmente es más
denso que el material que compone las placas
continentales
(principalmente
piedras
de
composición intermedia o andesítica), las placas
de Cocos y Nazca están siendo impulsadas por
debajo (hundidas) de la placa del Caribe. La
presente deformación de la corteza, la actividad
sísmica y el vulcanismo activo en el sur de

En décadas recientes, las ciencias de la tierra
han sido revolucionadas por la teoría de tectónica
de placas. Ya sabemos que la capa exterior de la
tierra está compuesta por una serie de grandes
placas rígidas que se mueven en respuesta al flujo
interno de calor de la tierra. Durante millones de
años, las placas se han movido para formar
cuencas oceánicas, continentes y cordilleras. Los
ensambles actuales de plantas y animales en
América Central se han visto influenciados
fuertemente por los movimientos recientes de
placas que dieron como resultado la conexión
entre América del Norte y América del Sur.
La geología y la historia geológica del sur de
América Central son distintas de las de las masas
de tierra al norte y al sur (Dengo 1962, 1985,
Escalante 1990). Costa Rica, junto con el sur de
Nicaragua, Panamá y una porción del norte de
Colombia, forma parte de la placa continental del

	
  Figura	
  2.7.	
  Mapa	
  geológico	
  del	
  sur	
  de	
  América	
  Central.	
  

América Central son producto del movimiento
de placas en esta zona de subducción (Fig. 2.7).
La subducción de la corteza oceánica debajo de la
placa del Caribe comenzó en el Cretácico, hace
aproximadamente 60-70 millones de años (Ma;

Minster y Jordan 1978, Lundberg 1982, 1991,
DeMets et al. 1990, McIntosh et al. 1993).
La historia tectónica del sur de América
Central durante los últimos 10 millones de años
ha sido compleja. Los sucesos más importantes
que influyeron en la configuración moderna de
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Costa Rica y el puente de tierra centroamericano
fueron (a) el movimiento rotacional y traslacional
del bloque Chortis, un fragmento continental
asociado con rocas que actualmente se encuentran
en el oeste de México, que ahora compone el este
y el centro de Honduras y Nicaragua; (b) el
movimiento hacia el noreste del Arco Volcánico
Centroamericano asociado con la subducción de
la placa de Cocos por debajo de la placa del
Caribe (Burke 1988); (c) la fusión del extremo
sureste del arco insular volcánico (ahora Panamá)
con el noroeste de Sudamérica en la sutura de
Atrato; y (d) la colisión de la dorsal oceánica de
Cocos con la costa del Pacífico sur de Costa Rica
(Fig. 2.7).
Estos
sucesos
tuvieron
consecuencias
trascendentales en la tectónica, la biogeografía y
la ecología del sur de América Central y la
Cordillera de Tilarán. Por ejemplo, la frecuencia
acrecentada de subducción de la placa de Cocos a
lo largo de la Fosa Mesoamericana provocó aún
más actividad volcánica en el arco insular, el cual
había estado relativamente inactivo en la región
de Costa Rica desde el terciario temprano (50-60
Ma; Wadge y Burke 1983, Burbach et al. 1984,
Burke 1988). El impacto biológico importante de
estos eventos fue la creación de un puente de
tierra que permitió el movimiento biótico
intercontinental aproximadamente 3,5 Ma
(Marshall et al. 1982, Gómez 1986, Coates et al.
1992). El mar Caribe se separó del Océano
Pacífico, restringiendo el movimiento de
organismos marinos y propágulos flotantes de
plantas (Coates et al. 1992); también se desviaron
las corrientes superficiales de agua tibia asociadas
a los vientos alisios (Keigwin 1982; Burke 1988).

La cordillera de Tilarán está compuesta
principalmente de piedras volcánicas del Grupo
Aguacate (Chaves y Sáenz 1974), las más
antiguas de las cuales tienen fechas radiométricas
de 8,5-10,5 Ma (Mioceno tardío; Chaves y Sáenz
1974), y se originaron de magma producido a
temperaturas y presiones relativamente bajas a
profundidades de 80-100 km a lo largo de la zona
de contacto de las placas, durante la parte inicial
de la subducción renovada (Laguna 1985). Las
piedras más jóvenes del Grupo Aguacate son de
2,6-4,3 Ma (el Plioceno); se derivaron de magma
producido a profundidades de 150-200 km y a
temperaturas y presiones más altas, durante las
fases más tardías de la subducción (Laguna 1985).
Estas piedras son visibles y llamativas y forman
farallones impresionantes entre 1200-1500 m
s.n.m. en toda la Cordillera. El Grupo Aguacate
en su conjunto fue levantado como un horst en
medio de dos grandes fallas paralelas en forma de
fosa: la falla de Las Juntas, que sigue a la
carretera Panamericana en el lado Pacífico de la
cordillera; y la falla de Arenal, que se extiende a
través del volcán Arenal, Cerro los Perdidos y del
lado Caribe de la cordillera (Dengo y Levy 1969).
Las elevaciones de los acantilados formados por
el Grupo Aguacate disminuyen hacia el noroeste
comenzando en una cima en el lado este del Cerro
Ojo de Agua.
Esto sugiere que el horst de la Cordillera de
Tilarán fue levantado e inclinado por los mismos
mecanismos que produjeron, y todavía están
produciendo, las inclinaciones y rotaciones
similares de los bloques de las penínsulas de
Nicoya y Osa (Gardner et al. 1992, Marshall y
Anderson 1995).
La actividad volcánica posterior durante la
edad cuaternaria indica maduración continua de la
zona de subducción, con un desplazamiento en el
eje volcánico hacia el este, más lejos de la fosa
Mesoamericana. Lavas y tobas andesíticas del
pleistoceno (hace ca. 600 000 años) de la
Formación de Monteverde yacen de forma variada
sobre el Grupo Aguacate, cubriendo las faldas
superiores de la cordillera a una profundidad de
hasta varios centenares de metros. Los focos
volcánicos que produjeron la Formación de
Monteverde no se han identificado (Alvarado
1989), pero varias series de cimas paralelas a la
fosa son posibles estructuras volcánicas relictas.
Por ejemplo, los Cerros Chomogo, Amigo, Roble

2.2.1. Actividad volcánica y tectónica
reciente en la cordillera de Tilarán	
  
Tanto el vulcanismo como el levantamiento
tectónico han contribuido al crecimiento de la
Cordillera de Tilarán. La renovada y acelerada
subducción de la placa de Cocos debajo de la fosa
Mesoamericana causó tres grandes episodios de
actividad volcánica desde el Mioceno tardío. La
compresión, la formación de fallas y el
levantamiento
tectónico
provocaron
el
levantamiento del bloque de horst que formó la
cordillera actual.
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y Ojo de Agua yacen en un solo eje, mientras que
Cerro Frío y Cerro la Mesa están al otro lado del
valle de Peñas Blancas, a una distancia similar (23 km) del eje mencionado anteriormente. Siete
kilómetros al noreste, Pico 1790, una estructura
volcánica relicta, está en línea con las cimas en la
cabecera del valle del Río Aranjuez. Estas cimas
tienen una escala parecida al conjunto más
reciente del volcán Arenal, Cerro Chato y Cerro
los Perdidos (Borgia et al. 1988).

que fluyen de la zona de El Valle hacia el Río
Peñas Blancas en la ladera del Atlántico (ver Fig.
1.5). Las fallas en el centro del Grupo Aguacate
posiblemente han determinado muchos de los
patrones de erosión y la configuración moderna de
la Cordillera.
Los riachuelos principales y sus afluentes
descienden rápidamente a ambos lados de la
Divisoria Continental, muchas veces a través de
rápidos impresionantes.
El Río Peñas Blancas, por ejemplo, desciende
500 m en 10 km entre Dos Aces y Poco Sol. Las
quebradas descienden de la Divisoria Continental
aún más dramáticamente: caen 500-800 m en 2,5
km desde el valle superior de Peñas Blancas.
Estos riachuelos cavan cañones espectaculares y
suelen tallar sus cauces en la roca madre, cuando
pasan por las piedras superiores del Grupo
Aguacate. Arroyos de 2-5 m de ancho descienden
por cascadas y rápidos en el fondo de canales
entre 10-15 m de profundidad en el lecho de
piedra. El sendero de Bajo del Tigre (Fig. 1.8)
ofrece vistas del Río Guacimal en las que corta a
través de la parte superior del Grupo Aguacate. El
sendero el Río en la Reserva tiene vistas de la
parte superior del mismo riachuelo donde pasa por
las brechas de la Formación de Monteverde (Fig.
1.5).
Más arriba de los acantilados del Grupo
Aguacate, el paisaje está cubierto por las lavas y
tobas menos diseccionadas de la Formación de
Monteverde (Chaves y Sáenz 1974, CastilloMuñoz 1983, Alvarado 1989). Las estructuras
volcánicas vestigiales más antiguas (por ejemplo
los cerros Chomogo, Amigo y Frío) son
escarpadas; en cambio, las estructuras más
jóvenes (e.g., Pico 1790 y la cima de Cerro Los
Perdidos) presentan faldas anchas que todavía no
tienen quebradas ni crestas, aunque son
empinadas. Los pasos de montaña a lo largo de la
cresta de la Cordillera (e.g., el sendero Brillante),
las cimas anchas (e.g., Cerro la Mesa) y las
terrazas (e.g., Monteverde-Cerro Plano- Santa
Elena) presentan áreas de relieve visiblemente
más baja, con sus propias cuencas bien definidas.
Cuencas de 10 ha a lo largo del sendero Brillante,
por ejemplo, están drenadas por riachuelos
permanentes. El relieve dentro de tales cuencas es,
sin embargo, generalmente de menos de 50 m y

2.3. Geografía moderna de la Cordillera de
Tilarán
La presente Cordillera de Tilarán consiste en
una sola sinuosa cadena montañosa que corre
hacia el sureste de Cerro Nubes (1020 m s.n.m.)
hasta Cerro Chomogo (1799 m s.n.m.) y Cerro
Amigo (1842 m s.n.m.) por encima de Santa
Elena y Monteverde, sobre el sector de Brillante
(ca. 1500 m s.n.m.) hasta Cerro Ojo de Agua (ca.
1800 m s.n.m.; Fig. 2.8; Fgs. 1.4, 1.7). La fila
principal luego gira hacia el este y pasa por una
serie de lomas que separan los tercios superiores
de las cuencas de Peñas Blancas y Aranjuez. Los
puntos más altos en estas crestas probablemente
son estructuras volcánicas vestigiales de la Era
Cuaternaria, la edad de la Formación de
Monteverde.
La erosión ha tenido una influencia dramática
en el paisaje moderno de la cordillera: la Vertiente
del Caribe está drenada por afluentes del Río San
Carlos; el Río Peñas Blancas, el más grande de la
cordillera, drena el centro de esta vertiente; la
Vertiente de Pacífico está drenada en el noroeste
por el Río Cañas y el Río Abangares, ambos
afluentes de la boca del Río Tempisque en la
cabecera del golfo de Nicoya, y por los ríos
Lagartos, Guacimal, Aranjuez y Barranca, que
fluyen directamente al golfo (Fig. 1.7).
Muchos de estos ríos tienen cauces
centrales paralelos y muy directos que son
perpendiculares al eje largo del horst, rasgos que
indican que siguen fallas en el Grupo Aguacate
(Bergoeing y Brenes 1977). Aunque el desarrollo
de cauces y patrones de drenaje dirigidos por
fallas está oculto por la disección erosiva
extensiva del paisaje, una falla redirige de forma
evidente los cauces de tres riachuelos contiguos
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mucho menos en algunas zonas pantanosas.
Estas áreas de menor relieve se han interpretado
como el desarrollo de superficies erosionadas y
casi planas (penillanuras) en la Formación de
Aguacate
(Castillo-Muñoz
1983);
están
claramente relacionadas con la topografía original
y la estructura geológica del terreno volcánico
Pleistoceno de la Formación de Monteverde. La
terraza que conforman Monteverde, Cerro Plano y
Santa Elena se parece al área al pie del Volcán
Arenal en el lado suroeste, en términos de
geomorfología. Los cortes de camino en
Monteverde- Santa Elena descubren una mezcla
heterogénea de tobas y brechas, parecida a las que
se han acumulado en la base y las faldas bajas del

Volcán Arenal (Chaves y Sáenz 1974, Alvarado
1989).	
  
Más abajo de los afloramientos rocosos de la
parte superior del Grupo Aguacate, el terreno de
la Cordillera está altamente diseccionado en un
paisaje de cuencas pequeñas y angostas separadas
por crestas con laderas empinadas, muchas veces
marcadas por deslizamientos de tierra. El relieve
en las cuencas pequeñas (10-15 ha) es típicamente
>100 m. En algunas áreas, como las partes
superiores de los valles de San Luis y Peñas
Blancas, existen zonas de relieve menos
escarpado formadas por depósitos extensivos de
detritos coluviales de deslizamientos, tanto del
Grupo Aguacate, como de la Formación
de Monteverde.

Figura	
  2.8.	
  Vertiente	
  del	
  Atlántico	
  en	
  la	
  Divisoria	
  Continental	
  en	
  la	
  Reserva	
  Biológica	
  Bosque	
  Nuboso	
  de	
  
Monteverde.	
  Fotografía	
  de	
  Stephen	
  Ingram.	
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La erosión ha tenido una influencia dramática
en el paisaje moderno de la cordillera: la Vertiente
del Caribe está drenada por afluentes del Río San
Carlos; el Río Peñas Blancas, el más grande de la
cordillera, drena el centro de esta vertiente; la
Vertiente de Pacífico está drenada en el noroeste
por el Río Cañas y el Río Abangares, ambos
afluentes de la boca del Río Tempisque en la
cabecera del golfo de Nicoya, y por los ríos
Lagartos, Guacimal, Aranjuez y Barranca, que
fluyen directamente al golfo (Fig. 1.7).
Muchos de estos ríos tienen cauces centrales
paralelos y muy directos que son perpendiculares
al eje largo del horst, rasgos que indican que
siguen fallas en el Grupo Aguacate (Bergoeing y
Brenes 1977). Aunque el desarrollo de cauces y
patrones de drenaje dirigidos por fallas está oculto
por la disección erosiva extensiva del paisaje, una
falla redirige de forma evidente los cauces de tres
riachuelos contiguos que fluyen de la zona de El
Valle hacia el Río Peñas Blancas en la ladera del
Atlántico (ver Fig. 1.5). Las fallas en el centro del
Grupo Aguacate posiblemente han determinado
muchos de los patrones de erosión y la
configuración moderna de la Cordillera.
Los riachuelos principales y sus afluentes
descienden rápidamente a ambos lados de la
Divisoria Continental, muchas veces a través de
rápidos impresionantes. El Río Peñas Blancas, por
ejemplo, desciende 500 m en 10 km entre Dos
Aces y Poco Sol. Las quebradas descienden de la
Divisoria Continental aún más dramáticamente:
caen 500-800 m en 2,5 km desde el valle superior
de Peñas Blancas. Estos riachuelos cavan cañones
espectaculares y suelen tallar sus cauces en la roca
madre, cuando pasan por las piedras superiores
del Grupo Aguacate. Arroyos de 2-5 m de ancho
descienden por cascadas y rápidos en el fondo de
canales entre 10-15 m de profundidad en el lecho
de piedra. El sendero de Bajo del Tigre (Fig. 1.8)
ofrece vistas del Río Guacimal en las que corta a
través de la parte superior del Grupo Aguacate. El
sendero el Río en la Reserva tiene vistas de la
parte superior del mismo riachuelo donde pasa por
las brechas de la Formación de Monteverde (Fig.
1.5).
Más arriba de los acantilados del Grupo
Aguacate, el paisaje está cubierto por las lavas y

tobas menos diseccionadas de la Formación de
Monteverde (Chaves y Sáenz 1974, CastilloMuñoz 1983, Alvarado 1989). Las estructuras
volcánicas vestigiales más antiguas (por ejemplo
los cerros Chomogo, Amigo y Frío) son
escarpadas; en cambio, las estructuras más
jóvenes (e.g., Pico 1790 y la cima de Cerro Los
Perdidos) presentan faldas anchas que todavía no
tienen quebradas ni crestas, aunque son
empinadas. Los pasos de montaña a lo largo de la
cresta de la Cordillera (e.g., el sendero Brillante),
las cimas anchas (e.g., Cerro la Mesa) y las
terrazas (e.g., Monteverde-Cerro Plano- Santa
Elena) presentan áreas de relieve visiblemente
más baja, con sus propias cuencas bien definidas.
Cuencas de 10 ha a lo largo del sendero Brillante,
por ejemplo, están drenadas por riachuelos
permanentes. El relieve dentro de tales cuencas es,
sin embargo, generalmente de menos de 50 m y
mucho menos en algunas zonas pantanosas. Estas
áreas de menor relieve se han interpretado como
el desarrollo de superficies erosionadas y casi
planas (penillanuras) en la Formación de
Aguacate
(Castillo-Muñoz
1983);
están
claramente relacionadas con la topografía original
y la estructura geológica del terreno volcánico
Pleistoceno de la Formación de Monteverde. La
terraza que conforman Monteverde, Cerro Plano y
Santa Elena se parece al área al pie del Volcán
Arenal en el lado suroeste, en términos de
geomorfología. Los cortes de camino en
Monteverde- Santa Elena descubren una mezcla
heterogénea de tobas y brechas, parecida a las que
se han acumulado en la base y las faldas bajas del
Volcán Arenal (Chaves y Sáenz 1974, Alvarado
1989).
Más abajo de los afloramientos rocosos de la
parte superior del Grupo Aguacate, el terreno de
la Cordillera está altamente diseccionado en un
paisaje de cuencas pequeñas y angostas separadas
por crestas con laderas empinadas, muchas veces
marcadas por deslizamientos de tierra. El relieve
en las cuencas pequeñas (10-15 ha) es típicamente
>100 m. En algunas áreas, como las partes
superiores de los valles de San Luis y Peñas
Blancas, existen zonas de relieve menos
escarpado formadas por depósitos extensivos de
detritos coluviales de deslizamientos, tanto del
Grupo Aguacate, como de la Formación de
Monteverde.
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2.3.1. Procesos geomorfológicos y rasgos
distintivos del terreno

Pantanos Existen pequeñas áreas pantanosas
(0,01 -1 ha) a lo largo de las crestas y cimas
planas en la Divisoria Continental y en la cadena
montañosa entre las cuencas de Peñas Blancas y
Caño Negro. Estos se forman debido a los grandes
aportes de precipitación y agua de las nubes
impulsada por el viento, a las bajas tasas de
evapotranspiración de la vegetación (Sec. 2.6) y a
la falta de drenaje. Charcos permanentes de 1-4 m
de diámetro son comunes en estas zonas
pantanosas y se llenan con hasta 0,30-1 m de
materia orgánica blanda. Estas zonas pantanosas
muchas veces albergan vegetación distintiva,
dominada por Clusia sp., Didymopanax pittieri en
el dosel y Ardisia solomonii en el sotobosque. Se
presentan grandes áreas pantanosas en los suelos
planos al pie de pendientes empinadas de
barlovento que reciben mucha agua de las nubes y
precipitaciones impulsadas por el viento. Un
pantano grande y accesible es "El Pantano", un
área de 0,75 km2 ubicada a 1600 m s.n.m. bajo las
cimas de Cerro Frío, Cerro Amigo y Cerro Roble
y circundado por los senderos Pananoso y El
Valle de la RBBNM (Fig. 1.5). La superficie de
estos pantanos presenta charcos de 2-5 m en
diámetro producidos por el desarraigo de árboles
de dosel. Debido a que las raíces de los árboles no
son profundas, una plataforma de raíces de 0,150,3 m de grueso se despega del suelo saturado
cuando el desarraigo ocurre. Esto deja una
depresión llena de agua sobre suelo profundo y no
consolidado. Aunque en estos pantanos hay
bosque, también existen algunos claros
pantanosos en los cuales hay una capa de agua de
10-15 cm de hondo; estos claros por lo general
están dominadas por matorrales de juncos.

Las tasas de actividad geomorfológica,
particularmente la erosión causada por la
remoción de masa, han influido en el desarrollo
del paisaje en Monteverde y son fundamentales
para el concepto de estabilidad de sitio (sensu
Raup 1957). La erosión de las áreas deforestadas
de la Vertiente del Pacífico de la Cordillera tiene
una importancia práctica. La geomorfología de la
cordillera no se ha estudiado, pero podemos
adquirir información de investigaciones en
localidades similares. En cordilleras volcánicas en
el centro y el suroeste de Japón —las cuales son
parecidas a la Cordillera de Tilarán en términos de
elevación, relieve y profundidad de precipitación,
aunque parte de esta viene en forma de nieve— se
han estudiado las tasas de sedimentación en
algunos embalses pequeños (Yoshikawa et al.
1981). Tales estudios mostraron tasas promedio
de denudación entre 1000 y 10 000 m3/km2-año
(Yoshikawa 1974, Yoshikawa et al. 1981),
equivalente a 1-10 mm/año, las cuales están
acorde con las tasas actuales de levantamiento en
las penínsulas de Osa y Nicoya.
Las pendientes expuestas suelen producir
deslizamientos repetidos; abastecen detritos para
el desplazamiento fluvial durante largos períodos
después del colapso inicial. Los deslizamientos de
tierra generalmente ocurren de manera episódica
dentro de un área, con un intervalo promedio de
recurrencia de 10 años (Yoshikawa et al. 1981).
La producción de sedimento en una cuenca del
norte de California resulta ser episódica; la mayor
parte de la producción de sedimento a largo plazo
se da durante unos pocos años después de la
remoción en masa como consecuencia de lluvias
torrenciales (Dietrich et al. 1982a).
Existen rasgos distintivos en el terreno de la
Cordillera de Tilarán, incluyendo pequeñas pozas
permanentes, pantanos, barrancos, cataratas,
quebradas, filas y deslizamientos, aunque poco se
sabe acerca de la formación de estos rasgos.
Contribuyen notablemente al paisaje y la
diversidad
microclimática.
Los
procesos
geomorfológicos relacionados con la incisión de
riachuelos y la denudación de pendientes
(particularmente la remoción en masa) influyen en
la estabilidad de los sitios locales.

Microtopografía del suelo del bosque La
microtopografía del suelo del bosque está tallada
por procesos bióticos como caídas de árboles y
movimientos de animales, junto con procesos no
bióticos como el flujo de agua sobre el suelo y la
erosión de las pendientes. En áreas más
empinadas, se pueden observar pequeños salientes
o terrazas perpendiculares a la dirección de la
máxima pendiente (terracetas), las cuales muchas
veces se incorporan en los senderos de vida
silvestre; el pisoteo de animales juega un papel
importante en la formación de terracetas (Carson
y Kirkby 1972). Los detritos atrapados por los
troncos de árboles, raíces de la superficie, troncos
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y montículos formados por las raíces de árboles
caídos también contribuyen al desarrollo de
terrazas. Esta variación microtopográfica en el
suelo del bosque acentúa la variación en la
acumulación de hojarasca y probablemente
influye en las tasas de descomposición y
liberación de nutrientes, con consecuencias
desconocidas pero posiblemente importantes para
la fauna del suelo y el establecimiento de plantas.

tierra están relacionados ontogenéticamente. Los
arroyos afluentes caen sobre las cabeceras de los
valles por medio de cataratas hasta las quebradas.
Cuando debido a la erosión fluvial las paredes de
la quebrada se hacen demasiado empinadas,
eventualmente se ponen inestables y colapsan.
Conforme la erosión fluvial profundiza las
quebradas, las que son contiguas y paralelas se
separan por medio de filas. Lo empinado de las
pendientes a causa de la erosión, combinado con
la acumulación de capas superficiales cada vez
más débiles conforme avanza la erosión y crece la
vegetación, provoca la remoción en masa en la
forma de deslizamientos de tierra (Wentworth
1943, White 1949, Day 1980).
Los deslizamientos de tierra en Monteverde
muchas veces son provocados por lluvias
torrenciales, las cuales agregan potencial hídrico
al suelo y disminuyen su fortaleza (Swanston
1970, Day 1980, Crozier 1986, Jibson 1989). Los
sismos también pueden provocar deslizamientos
de tierra masivos y de manera episódica a nivel
regional (Simonett 1967, Garwood 1985). Por
ejemplo, sismos de magnitud 6,7 y 7,0 cerca de la
costa de Darién en Panamá provocaron
deslizamientos de tierra que cubrieron el 12% de
un área de 450 km2 (Garwood et al. 1979).
Recientes sismos pequeños (magnitud <5) en la
cordillera no han provocado deslizamientos
grandes, pero han ocurrido grandes sismos en esta
área; por ejemplo, sismos de magnitud 7 ocurren
aproximadamente cada 25 años (Marshall y
Anderson 1995), de manera que existe la
posibilidad
de
deslizamientos
de
tierra
catastróficos en la Cordillera.
Los patrones espaciales de deslizamientos en el
entorno físico tienen importancia para la
estructura forestal, especialmente en la Vertiente
del Caribe donde la abundancia de deslizamientos
de tierra se pueden observar en el paso de La
Ventana en la RBBNM. La gran cantidad de
pequeños deslizamientos (3-5 m de ancho) que
generalmente tienen que ver con la falla rotativa
de las barrancas de los riachuelos no parecen
influir en la estructura forestal, aunque si
contribuyen a la carga de sedimentos fluviales. En
contraste, los deslizamientos más grandes que son
visibles en las paredes de las quebradas y en las
faldas de las filas producen uno de los principales
patrones de vegetación en la Cordillera, un
mosaico de bosques de varias edades. Este

Nacientes y la incisión de riachuelos La
incisión inicial de canales de riachuelos en suelos
derivados de la Formación de Monteverde está
marcada fuertemente por la estructura de los
suelos. El horizonte A (Sec. 2.5) es normalmente
poroso y bien drenado, pero los horizontes
inferiores B y C son menos permeables. Como
resultado, el agua se infiltra fácilmente en el
horizonte A, pero se mueve lateralmente hacia los
horizontes más bajos. Este flujo se concentra en
las depresiones en las cabeceras de las cuencas
primarias y emerge como nacientes permanentes o
intermitentes en el borde entre los horizontes A-B
en las cabeceras de canales de riachuelos (knick
points sensu Dietrich et al. 1992), los cuales
tienen 2-3 m de hondo en el punto de origen. El
flujo en el borde entre los horizontes A y B
muchas veces erosiona un túnel ladera arriba de la
naciente (piping [tubería] sensu Dietrich et al.
1992). Estos tubos pueden formar parte de los
sistemas de madrigueras de tepezcuintles (Agouti
paca). Ejemplos de estas incisiones y tubos se
pueden observar en la RBBNM en segmentos de
los senderos Río, Bosque Nuboso y Roble.
Las cimas de las colinas del relieve
relativamente suave derivado de la Formación de
Monteverde muchas veces son redondeadas. El
tamaño de estas cuencas varía inversamente con
los aportes de agua de las nubes y precipitación a
través de la Cordillera. Por ejemplo, en la muy
húmeda región en la cabecera del valle de Peñas
Blancas, puede haber una cuenca de sólo 0,25 ha
río arriba del punto de incisión del canal del
riachuelo; en la región más seca de La Cruz, Alto
Cebadilla, a sotavento de Cerro Chomogo, puede
haber una zona de captación de 1-10 ha arriba del
punto de incisión de riachuelo.
Deslizamientos de tierra Los farallones,
cataratas, quebradas, filas y deslizamientos de
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mosaico indica que los deslizamientos son un
rasgo natural de la Cordillera, de manera similar a
los bosques en terrenos volcánicos en Hawaii
(Wentworth 1943, White 1949; Fig. 2.9).
Los deslizamientos consisten en una zona de
remoción en las porciones superiores, donde se
exponen materiales más resistentes, y una zona de
deposición en la parte inferior, donde se acumulan
los detritos. En la zona superior, pueden existir
parches de suelos y vegetación no perturbados o
parcialmente perturbados en la periferia del
deslizamiento, o en áreas en forma de isla en
medio del deslizamiento, rodeadas de áreas de
subsuelo expuesto y afloramientos rocosos. La
zona inferior puede contener áreas donde suelo y
piedras se han amontonado en su ángulo de
reposo o áreas donde los árboles destrozados están
enredadas con piedras y peñas en enormes e
inestables acumulaciones. Los deslizamientos de
tierra de más de 25-30 m de largo pueden
desintegrarse en avalanchas de detritos o si el
contenido de agua y suelo es alto, en flujos de
detritos. En muchos deslizamientos de tierra los
detritos bajan por los canales de los riachuelos
hacia los fondos de las quebradas. La filtración
puede remover las partículas finas de los suelos y
dejar los guijarros y las piedras grandes. Bajo
estas circunstancias, el piso de la parte superior
del valle contiguo a la pared de la montaña está
formado por montículos rocosos. En otras
circunstancias, la zona basal se erosiona
rápidamente directo al riachuelo y el área de
regeneración en la base del deslizamiento se
reduce de manera significativa. Grandes
deslizamientos de tierra pueden crear una presa
temporal que bloquea el riachuelo, hasta que el
agua embalsada la rompe y se lleva los detritos río
abajo.
No todas las partes del paisaje tienen el mismo
riesgo de deslizamientos. En la Cordillera, los
deslizamientos grandes son más visibles en las
pendientes escarpadas donde las piedras de la
parte superior del Grupo Aguacate están
expuestas. Estos sitios incluyen la parte alta del
valle de Peñas Blancas, Quebrada Honda y el
cañón del Río Guacimal. Aunque los
deslizamientos son más abundantes en las laderas
empinadas (Wentworth 1943, White 1949,
Swanston 1974, Jibson 1989), el sustrato
geológico (Day 1980, Jibson 1989, Gupta y Joshi
1990), el desarrollo de suelos (Swanston 1974), la

estructura de la vegetación (Swanston 1969, 1970,
1974) y las actividades humanas también pueden
influir en la probabilidad de los deslizamientos.
Estas relaciones plantean muchas preguntas:
¿Están dictadas las variaciones espaciales y
temporales en las dinámicas del paisaje por la
formación de deslizamientos de tierra? ¿Es más
propensa a deslizamientos la Vertiente del Caribe,
con sus condiciones relativamente más húmedas,
que la Vertiente del Pacífico? ¿Cómo influyen la
deforestación y la reforestación en la probabilidad
de que haya deslizamientos? ¿Se impone con la
regeneración de vegetación una carga progresiva
sobre el sustrato de deslizamientos viejos?
¿Afecta el intervalo de recurrencia de los
deslizamientos a la altura de la vegetación, al
limitar la estabilidad de los sitios?
Una cronosecuencia de deslizamientos de tierra
en las montañas de Luquillo en Puerto Rico indica
que el área basal del bosque requiere por lo menos
50 años para recuperarse después de los
deslizamientos (Guariguata 1990). La velocidad
de restablecimiento de la vegetación y la
composición de especies en los deslizamientos
dependen fuertemente de la calidad de los
sustratos expuestos (Garwood 1985, Guariguata
1990, Myster y Fernández 1995). La regeneración
por lo general se da con mayor vigor en la zona
inferior de deposición (Garwood 1985,
Guariguata 1990), lo cual refleja mayor
colonización tanto como condiciones de
crecimiento más favorables.
El ingreso de semillas en los deslizamientos
puede ser muy irregular tanto en la zona inferior
como en la superior (Myster y Fernández 1995).
Aunque el estatus de nutrientes de suelos también
es irregular, es posible que exista un gradiente de
disponibilidad creciente de arriba hacia abajo y
del centro hacia la periferia en la zona superior de
un deslizamiento (Guariguata 1990, Myster y
Fernández 1995). Debido al flujo ladera abajo y
un mayor volumen de suelo, normalmente hay
más agua disponible en la zona inferior (Carson y
Kirkby 1972, Crozier 1986).
Para evaluar la contribución de los
deslizamientos de tierra a los patrones en el
paisaje, necesitamos información acerca de la
distribución de clases de tamaño de los
deslizamientos, la frecuencia temporal, y su
distribución espacial. La distribución de
deslizamientos influye en la estructura física de la
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vegetación y del suelo, en el flujo de energía
(debido a los efectos sobre la estructura vegetal y
la exportación de materia orgánica) y en los ciclos
biogeoquímicos, en particular la exportación de
sedimento y la renovación de perfiles de suelos.
Debido a que los deslizamientos de tierra son
visibles en fotografías aéreas, se podría usar
análisis fotogramétricos de fotografías aéreas para
documentar la densidad espacio temporal de los
deslizamientos de tierra (e.g., Gupta y Joshi
1990). Métodos multivariados, incluyendo
análisis discriminante (e.g., Jibson y Keeper 1989)
y regresión logística múltiple, pueden cuantificar
el riesgo de deslizamientos de tierra.
Las dinámicas de la vegetación también
pueden ser usadas en el estudio de los procesos
geomorfológicos en Monteverde (Hack y Goodlett
1960, Sigafoos 1964, LaMarche 1968, Veblen et
al. 1980). La composición de los rodales puede
servir como marcadora y delimitadora de pasados

eventos de remoción en masa y deposición en
planicies aluviales (Hack y Goodlett 1960, Veblen
et al. 1980). Los "marcadores" en la vegetación
(e.g., árboles doblados o dañados) pueden
determinar las fechas relativas y absolutas de
eventos de lavado y deposición (Sigafoos 1964) y
las tasas de desplazamiento de las superficies y
erosión (Hack y Goodlett 1960, LaMarche 1968).
2.4 Paleoecología de la Cordillera de
Tilarán
La paleoecología es el estudio de las comunidades
de plantas y animales del pasado y sus relaciones
con las condiciones ambientales. La interpretación
paleoecológica de polen en los sedimentos
depende de la exactitud de la información acerca
de la distribución de las especies.

	
  

Figura	
  2.9.	
  Deslizamiento	
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  tierra	
  en	
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  vertientes	
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  Bosque	
  Nuboso	
  de	
  
Monteverde.	
  Fotografía	
  de	
  Robert	
  O.	
  Lawton.
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Por ejemplo, los robles son elementos
característicos de los bosques montanos de
América Central y si están presentes en los
registros de polen, son indicadores de condiciones
montanas. Sin embargo, el descubrimiento
reciente de robles a una elevación de 500 m s.n.m.
en filas de la Península de Osa (Soto 1992) y a
800 m s.n.m. en filas del valle de Peñas Blancas
(W. Haber, com. pers.) demuestran las
dificultades
de
inferir
las
condiciones
paleoecológicas usando la presencia de polen. No
ha habido estudios paleoecológicos en la
Cordillera de Tilarán. Los sedimentos lacustres de
otros sitios de América Central y del norte de los
Andes registran la geoquímica de lagos,
cualidades de los sedimentos y la composición del
polen,
permitiendo
la
reconstrucción
paleoecológica de las condiciones glaciales y
posglaciales en el área (van der Hammen 1974,
Binford 1982, Leyden 1984, Bush et al. 1990,
1992, Isleve et al. 1995). Las temperaturas en
regiones de tierras bajas y de montaña en el
neotrópico fueron aproximadamente 5°C más
bajas durante el último máximo glacial (18 00020 000 años atrás). La evidencia palinológica (i.e.
el registro fósil de polen) indica que los elementos
característicos de la vegetación estaban presentes
a una elevación hasta 1500 m más abajo en los
Andes durante el último máximo glacial (van der
Hammen 1974, Hooghiemstra 1989, Bush et al.
1990) y 600-900 m más abajo en América Central
(Leyden 1984, Bush et al. 1992, Islebe et al.
1995).
Las especies montanas limitadas por
temperaturas mayores en los límites inferiores de
sus rangos hubieran tenido rangos mucho más
grandes en la Cordillera de Tilarán si las
temperaturas estuvieran 5°C más frías que en el
presente. Los bosques nubosos de la cordillera, sin
embargo, parecen estar afectados tanto por el
nivel de exposición a fuerzas mecánicas y a las
nubes como por la temperatura (Lawton y Dryer
1980). Los conocimientos en paleoecología de la
cordillera requieren más detalles sobre el
paleoclima, especialmente sobre los vientos
alisios, la ZCI, el impacto de frentes fríos del
continente de América del Norte y estudios
empíricos de sedimentos de lagos dentro de la
Cordillera.
Existe una serie notablemente bien distribuida
de pequeños lagos en la Cordillera: el lago que se

encuentra encima de Cerro Chato (1050 m s.n.m.),
la Laguna Poco Sol (760 m s.n.m.) en la parte más
baja del valle de Peñas Blancas y la Laguna
Cocoritos (500 m s.n.m.) en la boca del mismo
valle, son lagos de cráteres que cubren varias
hectáreas (Alvarado 1989). Un lago más pequeño
(1 ha) está ubicado en el lado norte del Valle de
Peñas Blancas y un lago de tamaño similar se
encuentra en la parte superior del valle del Río
Palmital a 1250 m s.n.m. La Laguna de Arancibia
se encuentra a 1250 m s.n.m. en la parte superior
del valle del Río Aranjuez, al otro lado de la
Divisoria Continental. Varios estanques están
ocultos bajo el dosel del bosque. Los registros de
polen de un transecto altitudinal a través de estos
lagos ayudarían en la interpretación de la
paleoecología de la Cordillera de Tilarán.
2.5. Suelos de Monteverde
Poca investigación cuantitativa se ha hecho
acerca de los suelos de Monteverde. Tratamos el
tema de una manera general y dependemos de
datos recolectados de otros bosques montanos
tropicales para plantear las características que,
indudablemente, son similares a las de los suelos
de Monteverde.
2.5.1. Formación y clasificación de suelos
La formación de suelos representa una serie
compleja de factores bióticos y abióticos
interdependientes. Por ejemplo, los factores
geológicos (principalmente tipo de roca y rasgos
estructurales) determinan en gran parte el relieve
y la geomorfología del paisaje, los cuales afectan
el microclima, el que a su vez influye en la flora y
la fauna. A través del tiempo, el material de una
masa no consolidada de roca se transforma tanto
por procesos físicos y químicos, que llega a ser
mensurablemente diferente del material parental.
La materia orgánica derivada de la vegetación, la
biomasa microbial y de los animales se agrega al
suelo; el suelo resultante desarrolla capas de
profundidades variables debajo de la superficie;
una sección vertical a través de estas capas se
denomina un perfil. Los suelos se clasifican con
base en las características de sus perfiles, que
resultan de una combinación única de factores
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(Jenny 1980, Troeh y Thompson 1993, Ritter et
al. 1995).
La parte superior de un perfil de suelo se
conoce como el horizonte A y típicamente es de
un color más oscuro que los horizontes inferiores
debido a la acumulación de materia orgánica. La
parte intermedia del perfil es el horizonte B o el
subsuelo. La parte inferior del perfil es el
horizonte C, el cual se extiende hasta la roca
madre inalterada. Los suelos que se han
desarrollado bajo vegetación típicamente tienen
acumulaciones de materia orgánica encima del
horizonte A. Las acumulaciones de materia
orgánica se conocen como el horizonte O1, el cual
está compuesto por materia orgánica identificable,
y el horizonte Oe, que contiene detritos orgánicos
parcialmente descompuestos llamados humus;
estas dos capas comprenden el suelo del bosque.
La gran acumulación de materia orgánica amorfa
en los horizontes O, A y ocasionalmente B, se
conoce como el epipedón hístico. Aunque los
bosques de altura en Monteverde típicamente son
menos productivos y tienen tasas más bajas de
caída de hojarasca comparados con bosques de
elevaciones más bajas (Vitousek y Sanford 1986,
Bruijnzeel y Proctor 1993; ver Capítulo 9,
Ecología de ecosistemas), las tasas de
descomposición de hojarasca también son
menores, lo que produce grandes acumulaciones
de hojarasca y humus en el horizonte O, y de
materia orgánica en los horizontes A y B. Esta es
una de las diferencias más notables entre los
suelos de los bosques tropicales montanos y los
suelos de los bosques tropicales de tierras bajas
(Grubb 1977, Marrs et al. 1988, Grieve et al.
1990, Kitayama 1993, Bruijnzeel et al. 1993).
La mayoría de los suelos en Monteverde están
formados sobre materiales parentales poco o
moderadamente alterados de origen volcánico de
las formaciones de Aguacate y Monteverde y se
clasifican
como
andisoles
(sistema
de
clasificación de suelos USDA [1992]). Los
andisoles de Monteverde se clasifican como
Udands porque se han formado bajo regímenes
údicos (condiciones húmedas). Los inceptisoles,
que son suelos poco alterados en una etapa
temprana
de
desarrollo,
derivados
de
deslizamientos de tierra o aluviones, se dan en las
laderas empinadas y al lado de riachuelos. Tanto
los andisoles como los inceptisoles se caracterizan
por sus horizontes de suelo poco o

moderadamente diferenciados. Los histosoles,
"suelos"
altamente
orgánicos
derivados
principalmente de la hojarasca de árboles y de las
epífitas en los tallos y ramas de árboles, se dan en
elevaciones más altas en bosques expuestos a
grandes cantidades de agua de las nubes y aportes
de precipitación (ver Clark y Nadkarni
“Histosoles epífitos”).
2.5.2 Propiedades físicas y químicas
Los materiales parentales de las formaciones
de Aguacate y Monteverde se formaron por rápido
enfriamiento, lo cual dio como resultado la
cristalización
imperfecta
de
minerales
aluminosilicatos. Cuando estos y otros minerales
amorfos se hidratan y se da la primera exposición
a la intemperie, la erosión rápida de feldespatos y
la lixiviación de sílice crean arcillas amorfas (e.g.,
sesquioxidios alófanos, de aluminio e hierro). La
materia orgánica contribuye al proceso de
meteorización, produciendo ácidos orgánicos que
intercambian iones de hidrógeno por sílice, bases
intercambiables (e.g. calcio, magnesio, potasio y
sodio) y otros iones. La materia orgánica también
interactúa con las partículas de arcilla y promueve
su agregación (floculación). Debido a la edad
geológica relativamente joven de las formaciones
de Aguacate y Monteverde, las reacciones de
erosión mineral no se han dado al mismo nivel
que en los altamente erosionados oxisoles y
ultisoles de las tierras bajas de las regiones
tropicales; estos suelos tienen contenidos
relativamente altos de arcilla y bajas
concentraciones de bases intercambiables. La
remoción en masa y la deposición periódica de
cenizas y otras partículas de erupciones
volcánicas
aportan
materiales
parentales
"nuevos", sin alterar, a los suelos de Monteverde.
Los suelos no alterados que se desarrollaron en
las formaciones de Aguacate y Monteverde
probablemente son similares a andisoles údicos de
otros sitios montañosos en Costa Rica y tienen
contenidos bajos o moderados de arcilla. Por
ejemplo, los contenidos de arcilla en subsuelos a
lo largo de un transecto altitudinal en Volcán
Barva en la Cordillera Central disminuyeron de
80% a 100 m s.n.m., a menos de 10% a 2000 m
s.n.m. (Grieve et al. 1990). Este patrón no
constituye evidencia definitiva de una menor
intensidad de erosión a mayor altitud; puede ser
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que los materiales parentales más jóvenes se den a
mayores altitudes en el Volcán Barva, un patrón
que también se da en Monteverde.
Los suelos son típicamente profundos en las
laderas con menores pendientes y en las terrazas
de la Formación de Monteverde. Los horizontes
de suelo superiores se caracterizan por su alta
porosidad y su baja densidad aparente (<0,9
g/cm3), lo cual resulta en altos contenidos
volumétricos de humedad cuando están saturados.
Las texturas del horizonte A varían de limo a
franco-arenosos, con cantidades variables de
arcilla. El suelo húmedo es friable, es decir, se
separa fácilmente cuando se manipula. El color
del horizonte A puede ser marrón claro u oscuro,
dependiendo principalmente de la acumulación de
materia orgánica.
En lugares donde está bien diferenciado, el
horizonte B generalmente tiene una densidad
aparente más alta y menos conductividad
hidráulica comparado con el horizonte A, algo
que refleja tanto diferencias en la textura del suelo
como las menores cantidades de materia orgánica.
Por ejemplo, el carbono en la materia orgánica
disminuyó de 12% en el horizonte A, a 5-7% en el
horizonte B a 1500 m s.n.m. en Volcán Barva
(Grieve et al. 1990). En Monteverde las texturas
del horizonte B varían de margas pedregosas a
arenosas. Los contenidos de arcilla generalmente
disminuyen con la profundidad en el perfil, lo que
refleja la menor intensidad de reacciones de
meteorización. El color del horizonte B es
variable y estas diferencias forman la base para
reconocer los andisoles húmicos no-diferenciados
y los andisoles diferenciados o crómicos. Los
andisoles húmicos no diferenciados no tienen
horizontes de suelo claros y se caracterizan por
grandes cantidades de materia orgánica. Por
ejemplo, estudios de suelos de bosques nubosos
de sotavento descubrieron que los horizontes O y
A1 (ca. 0-20 cm de hondo) eran muy orgánicos.
Los horizontes A2 y B (ca. 20-180 de hondo) eran
poco diferenciados, lo que indica que este suelo es
un andisol húmico (Vance y Nadkarni 1990). Los
andisoles diferenciados o crómicos se distinguen
por un horizonte B que es distinto del horizonte
A. En la presencia de menores cantidades de
materia orgánica ácida, la cristalización
relativamente lenta de óxidos de hierro produce
un color ocre.

El tipo y la cantidad de carga eléctrica en las
partículas de suelo son una función de la
mineralogía de la arcilla y el contenido de materia
orgánica. La superficie de sesquióxidos de
alófanos e hierro lleva una carga neta negativa y
tiene una afinidad para los iones de carga positiva.
La materia orgánica también tiene una carga neta
negativa y contribuye fuertemente a la carga
eléctrica del suelo. La capacidad de intercambio
catiónico (CIC) se refiere a la carga negativa
cumulativa por cada unidad de masa de suelo. Los
andisoles húmicos y los histosoles típicamente
tienen altas CIC, pero debido a las reacciones de
erosión y la producción de ácidos orgánicos por la
materia orgánica, que causa la lixiviación de bases
intercambiables, la mayoría de los sitios de
intercambio están ocupados por iones de
hidrógeno. Por ejemplo, aunque las CIC variaron
entre 590 y 1007 meq/kg en suelos de superficie
entre 1000 m s.n.m. y 2000 m s.n.m. en Volcán
Barva,
las
concentraciones
de
bases
intercambiables variaron entre 9,5 y 22,1 meq/kg
(Grieve et al. 1990). La concentración
relativamente alta de iones de hidrógeno en los
sitios de intercambio también produce niveles
moderados y altos de acidez de suelos, y por lo
tanto bajo pH (ver Clark y Nadkarni “Histosoles
epífitos”). Por ejemplo, el pH del suelo en los
horizontes superiores varió entre 5,4 y 3,0
unidades de pH en otros sitios montañosos del
trópico (Tanner 1977, Zinck 1986, Grieve et al.
1990, Bruijnzeel et al. 1993, Kitayama 1993). Los
niveles de pH en el suelo generalmente aumentan
con la profundidad en el perfil.
Existe en general un aumento en la materia
orgánica con la altitud (y por lo tanto en el C y el
N) en los horizontes A y B en los bosques
tropicales montanos en todo el trópico (e.g.,
Grubb 1977, Marrs et al. 1988, Grieve et al. 1990,
Kitayama 1993). Por ejemplo, la materia orgánica
en muestras de suelo tomadas a profundidades de
0-15 cm aumentó de 19% a 100 m s.n.m., a 47% a
2000 m s.n.m. a lo largo de un transecto
altitudinal en el Volcán Barva (Grieve et al.
1990). A 1500 m s.n.m. y a 2000 m s.n.m., una
capa gruesa de materia orgánica amorfa formó un
horizonte hístico, a una profundidad de 50 cm.
A una escala más pequeña, el microclima
también afecta las propiedades del suelo. Los
cambios físicos en los suelos coinciden con la
exposición al agua de las nubes y precipitación en
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Monteverde, e incluyen el estancamiento
persistente de agua y mayores cantidades de
materia orgánica en los horizontes A y B.
En muchos suelos, el contenido de materia
orgánica está correlacionado positivamente con el
contenido de arcilla, porque las partículas alófanas
y otras partículas de arcilla estabilizan los
coloides orgánicos por medio de interacciones
físicas y químicas (Motavalli et al. 1994, 1995,
Ritter et al. 1995). Sin embargo, el alto contenido
de materia orgánica en los suelos de bosques
montanos tropicales también se debe a tasas
relativamente bajas de descomposición debido a
temperaturas bajas y a las condiciones hídricas
(húmedas) del suelo (Jenny 1980), y a causa de
baja calidad de la hojarasca (i.e. alto contenido de
lignina y polifenoles y proporciones relativamente
bajas de N:C y P:C). En las elevaciones más altas
en Monteverde, la hojarasca de briófitos (musgos
y hepáticas) contribuye considerablemente al
aporte total de hojarasca al suelo del bosque
(Nadkarni y Matelson 1992). Debido a las altas
concentraciones de polifenoles e hidrocarburos
alifáticos en los briófitos, la tasa de
descomposición de hojarasca de briófitos es
aproximadamente la mitad de la tasa de
descomposición de follaje de plantas vasculares
(Clark et al. 1998a). Como resultado, las grandes
cantidades de materia orgánica en los suelos de
bosques
tropicales
montanos
típicamente
representan las reservas más importantes de
carbono y nitrógeno en el ecosistema (Grieve et
al. 1990, Tanner 1977, Marrs et al. 1988, Vance y
Nadkarni 1990, Kitayama 1993).
Nuestra comprensión de los suelos de
Monteverde se beneficiaría mucho de un estudio
general de los suelos. Existe una correlación
positiva entre clima y materia orgánica a lo largo
de transectos altitudinales (e.g., Marrs et al. 1988,
Grieve et al. 1990, Kitayama 1993). ¿En qué
medida está este patrón también controlado por el
material parental y la calidad de la hojarasca?
¿Cómo interactúa el microclima con otros
factores, específicamente la exposición a agua de
las nubes y precipitación impulsadas por el viento,
en la formación de suelos en Monteverde?
Otras preguntas tratan de la existencia de
vegetación de baja altura, o bosques enanos, en
sitios tropicales montanos, los cuales se han
atribuido a bajos niveles de nutrientes disponibles
en los suelos, particularmente nitrógeno y fósforo.

¿En qué medida contribuyen las propiedades
físicas del suelo (e.g., porosidad, densidad
aparente, contenido de arcilla) a la estabilidad del
suelo, a los procesos de remoción en masa y al
control de la altura de la vegetación? Aunque se
sabe que la interacción de factores como
microclima,
factores
físicos
del
suelo,
abastecimiento de nutrientes en el suelo,
disturbios, e hidrología del sitio influyen en la
altura de la vegetación, carecemos de
explicaciones para la existencia de bosques
enanos (Grubb 1977, Bruijnzeel y Proctor 1993).
Los cambios en el uso de suelo en Monteverde
han contribuido a cambios en el almacenamiento
de carbono y nitrógeno en los suelos. La tala de
bosques para pastizales y otros usos agrícolas por
lo general implica la remoción del suelo del
bosque, pero el impacto sobre la materia orgánica
en los horizontes A y B se desconoce en
Monteverde. ¿Qué impacto tienen estas prácticas
sobre el almacenamiento a largo plazo de carbono
y nitrógeno en el suelo, y qué tan rápido ocurre la
regeneración de estos nutrientes en el suelo
cuando hay reforestación?
2.6 Hidrología de Monteverde
El movimiento y almacenamiento de agua
encima, sobre y debajo de la superficie de la tierra
se llama el ciclo hidrológico. Forma un vínculo
clave entre el entorno físico y los organismos
vivos. Dada la importancia de entender el
movimiento y el almacenamiento de agua en
regiones montanas, hay sorprendentemente pocos
datos para describir el ciclo hidrológico en la
Cordillera de Tilarán. Aunque los registros de
precipitación para Monteverde datan del 1956,
casi no existen medidas de otros elementos del
ciclo hidrológico. Por lo tanto, esta exposición
está basada en observaciones cualitativas y
estudios de otras áreas del trópico húmedo.
Para una cuenca determinada, el ciclo
hidrológico se puede tratar como un sistema en el
cual las entradas son iguales a las salidas,
sumando o restando los cambios de
almacenamiento. La precipitación y el agua de las
nubes son las entradas principales; las salidas más
importantes son la evapotranspiración (ET) y el
flujo de caudales (escorrentía superficial que se
desplaza en un canal fijo). La evapotranspiración
se refiere a tres procesos principales que regresan
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humedad a la atmósfera en áreas con vegetación:
(1) la evaporación de precipitación interceptada
por superficies de plantas (pérdida por
intercepción), (2) transpiración de agua por los
estomas de las superficies de hojas, y (3) la
evaporación de humedad del suelo o de
superficies acuáticas. Debido a la dificultad de
separar estos procesos, comúnmente se tratan
juntos como ET (Waring y Schlesinger 1985,
Manning 1992).
En el trópico húmedo, la pérdida por la ET y el
flujo de caudales es casi continua. En contraste,
los episodios de precipitación y agua de las nubes
son discretos y pueden estar separados por varias
semanas o meses. Esta relación entre precipitación
y caudal de salida sigue una pauta predecible, en
la cual la descarga es el volumen de agua que pasa
por un punto en un arroyo durante un intervalo
específico de tiempo (típicamente m3/s; Fig.
2.10). En lugares húmedos como Monteverde, los
períodos relativamente cortos de alto flujo están
asociados con eventos de precipitación, seguidos
por períodos más largos en los cuales el agua que
se libera proviene de almacenamiento. Por lo
general, el agua almacenada se ha infiltrado en el
suelo y se ha desplazado lateralmente en la capa
subsuperficial a poca profundidad.

las condiciones climáticas, la geología, la
topografía, las características de suelo, el tipo de
vegetación, el área de las hojas y el uso del suelo
(Dunne y Leopold 1978). Las importancias
relativas de estos factores varían con la duración y
la intensidad de la precipitación. Debido a que el
área de Monteverde está dentro de las cabeceras
de dos cuencas importantes y contiene muchas
cuencas hidrográficas primarias, la demora de los
flujos máximos es relativamente corta comparada
con áreas aguas abajo. Incluso las quebradas
grandes como el Río Peñas Blancas y el Guacimal
llegan a un máximo y luego bajan rápidamente
después de episodios de precipitación (Fig. 2.11;
Sec. 2.1.3).
2.6.1. La evapotranspiración
La vegetación juega un papel clave en la
hidrología de bosques húmedos tropicales
(Douglas 1977, Shuttleworth 1989, Grace et al.
1996; Fig. 2.12.). Debido a que estos bosques
tienen hojas cuyas superficies son relativamente
extensas y doseles que son básicamente cerrados,
casi toda el agua que llega al suelo del bosque
primero entra en contacto con la vegetación. Este
contacto constante entre la precipitación y la
vegetación también tiene implicaciones para los
ciclos de nutrientes (ver Cap. 9, Ecología de
Ecosistemas).
Inicialmente, el agua de las nubes y la
precipitación pueden almacenarse en las
superficies de las plantas (almacenamiento por
intercepción). El volumen depende de la forma,
densidad y la textura de la superficie de la
vegetación y de la presencia de epífitas y materia
orgánica acumulada (Dunne y Leopold 1978,
Nadkarni 1984, Veneklaas et al. 1990, Ingram y
Nadkarni 1993). Por ejemplo, el dosel de un
bosque nuboso de sotavento cubierto de epífitas
almacenó
aproximadamente
8
mm
de
precipitación, mientras que un bosque secundario
contiguo (ca. 15 años) dominado por Conostegia
almacenó <2 mm de precipitación (Clark 1994, K.
Clark y N. Nadkarni, datos no publicados).
La capacidad superior de almacenamiento del
primer sitio se debe a una mayor área de las hojas,
mayor masa de epífitas, y mayor almacenamiento
de agua en los tallos. La pérdida por intercepción
anual de un sitio de bosque nuboso de sotavento
cubierto con epífitas fue aproximadamente 1200

Figura	
  2.10.	
  Hidrografía	
  del	
  caudal	
  de	
  agua	
  después	
  de	
  
2
un	
  evento	
  de	
  precipitación	
  en	
  una	
  cuenca	
  de	
  100	
  km .

Esta relación entre el evento de precipitación y
la descarga asociada, específicamente en el ritmo
y el volumen de la escorrentía, se ve afectada por
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mm/año, lo cual representa aproximadamente
38% de los aportes hidrológicos totales al dosel
(Clark et al. 1998b).
Se han reportado pérdidas por intercepción de 35% a 35% (los valores negativos representan
más entradas de agua de las nubes y neblina en
relación con la precipitación colectada con un
pluviómetro estándar) en un rango de bosques
tropicales montanos (Bruijnzeel y Proctor 1993).
La pérdida por intercepción relativamente alta en
el sitio de bosque nuboso de sotavento en
Monteverde probablemente se debe a agua de las
nubes y precipitaciones intermitentes, vientos

relativamente veloces, alta radiación solar
incidente y la gran capacidad de almacenamiento
de agua del dosel. La pérdida por intercepción
probablemente es responsable de la mayor
proporción de ET en bosques expuestos a agua de
las nubes y neblina impulsada por el viento, que
en los bosques a elevaciones más bajas en las
vertientes del Caribe y del Pacífico.

Figura	
  2.12.	
  Flujo	
  de	
  agua	
  a	
  través	
  del	
  dosel	
  de	
  la	
  vegetación	
  y	
  el	
  suelo	
  en	
  un	
  bosque	
  tropical	
  lluvioso.	
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2.6.2. Flujo subsuperficial y corrientes de
agua

La capacidad de almacenamiento de la
vegetación a veces se excede según la intensidad
y duración de la precipitación. Grandes cantidades
de agua de las nubes y precipitación se almacenan
por cortos períodos de tiempo sobre la vegetación,
para luego caer al suelo en forma de precipitación
interna o trascolación, o como escorrentía cortical
al fluir por los tallos (Fig. 2.11). Algo del agua
que cae sobre el bosque se infiltra en la capa de
hojarasca y el suelo. Las raíces absorben agua,
que luego se transpira por los estomas en las
superficies de las hojas. No existen estimaciones
de ET para Monteverde, pero es probable que las
tasas de ET para los bosques a lo largo de la
Divisoria Continental sean relativamente más
bajas debido a los bajos déficits de presión de
vapor de la atmósfera, a las temperaturas
relativamente bajas, y a los bajos aportes de
radiación solar debido a la nubosidad (Gates
1969, Bruijnzeel y Proctor 1993). Las tasas de ET
de otros bosques en la RBBNM, particularmente
los de la Vertiente del Pacífico, son relativamente
altas.	
  
La evapotranspiración de los bosques altera el
microclima sobre y dentro del bosque. Por
ejemplo, en un bosque de sotavento 0,5 km al
noreste de la RBBNM, la humedad relativa fue
significativamente más alta dentro del bosque que
en un claro (W. Calvert y A. Nelson, datos no
publicados). Entre los obstáculos para la
estimación de la ET anual para bosques de
Monteverde está la falta de datos sobre la
estructura del dosel, el papel desconocido de las
epífitas en el proceso de ET, la escasez de
medidas meteorológicas para los modelos de ET,
y los controles ambientales y fisiológicos sobre la
conductancia estomática en especies del bosque
montano, las cuales no se conocen bien (e.g.,
Roberts et al. 1993). Los bosques montanos que
reciben aportes relativamente grandes de agua de
las nubes y precipitación impulsadas por el viento
y se han calculado valores de ET de 570-695
mm/año. Los bosques montanos que reciben
relativamente poca agua de las nubes y
precipitación impulsadas por el viento tienen
valores de ET de 980-1265 mm/año (Bruijnzeel y
Proctor 1993).

El agua que no se ha evaporado ni transpirado
se almacena en el suelo, o luego se convierte en
corrientes de agua (arroyos, riachuelos, ríos, etc.)
o en flujo subsuperficial. Monteverde sufre una
estación seca pronunciada de febrero hasta abril,
pero la mayoría de los riachuelos fluyen durante
todo el año. Este flujo base se mantiene por la
filtración de agua de los barrancos a los riachuelos
por medio de dos vías. Primero, se mantiene por
medio de caudal de paso (también denominado
caudal de subsuperficie bajo), definido como el
agua que se ha filtrado por el suelo o el material
parental y entra al canal de la corriente por medio
de trayectorias de flujo subterráneas. Segundo, los
arroyos pueden interceptar la capa freática. El
agua que llega a los arroyos por medio de estas
vías por lo general se mueve lentamente (unos
centímetros por hora o por día) si se compara con
las velocidades de las aguas superficiales (varios
metros por segundo). Durante períodos de alta
descarga,
estas
dos
vías
contribuyen
significativamente al volumen total de escorrentía.
La escorrentía también se genera de precipitación
que fluye fuera de la superficie de la tierra y de la
que cae directamente sobre áreas saturadas
contiguas al canal o directamente sobre el
riachuelo (Dunne y Leopold 1978, Ward 1984).
Los cambios en la cobertura de la vegetación
pueden afectar el momento y el flujo máximo en
las inundaciones y la cantidad de agua que entra al
canal en forma de flujo base. En latitudes
templadas, la eliminación de árboles por medio de
tala, incendios y viento aumentan la escorrentía
del área afectada. La magnitud del aumento es
aproximadamente proporcional a la reducción en
cobertura de árboles (Dingman 1994) pero
también es una función de la intensidad y
duración de la precipitación. La misma relación
parece existir en áreas tropicales donde los
bosques han sido talados.
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2.6.3. Los procesos erosivos
Bajo condiciones no alteradas, el dosel cerrado
y la capa de hojarasca del bosque previenen
prácticamente toda la erosión por impacto directo
de la lluvia. Sin embargo, cuando se remueve la
vegetación, el efecto acumulativo del impacto de
las gotas de lluvia con el suelo expuesto puede
causar
problemas
serios
de
erosión,
particularmente en áreas de laderas empinadas
(Dunne y Leopold 1978). Fotografías de alta
velocidad han demostrado que una gota de lluvia
genera una pequeña explosión de tierra y agua en
el momento de impacto con el suelo; en terreno
empinado, este material tiende a desplazarse
cuesta abajo. Cuando un suelo de grava está
expuesto, el golpe de la lluvia remueve las
partículas pequeñas, dejando los guijarros encima
de pequeños pilares. Estos se llaman "piedras
cimeras" y son comunes a lo largo de senderos y
caminos en la zona de Monteverde. En algunos
casos, especialmente en los pastizales, grandes
cantidades de tierra son arrastradas, dejando una
superficie cubierta de rocas. Conforme el suelo se
va erosionando, cada roca queda más expuesta.
Este proceso es perceptible durante un período de
varios años; los pobladores se refieren a ellas
como "piedras que crecen".
Si la precipitación es de alta intensidad o de
larga duración, el agua fluye y transporta
partículas de tierra. Este proceso se refiere como
erosión laminar y puede causar la formación de
surcos y cárcavas (Dunne y Leopold 1978). La
erosión laminar puede aumentar la cantidad de
sedimentos depositados en el canal de un río y
puede tener impactos negativos. El canal del río se
forma y se mantiene por el agua y la carga de
sedimentos que lleva, pero incluso en áreas no
alteradas el canal nunca es suficientemente grande
para llevar todos los flujos sin desbordarse
(Dunne y Leopold 1978). El exceso de sedimentos
puede causar ajustes rápidos en el canal, mediante
su relleno principalmente, lo que disminuye su
área transversal. Después, como consecuencia, el
río se desborda con caudales menores o erosiona
sus riberas para acomodar los caudales que recibe.
Estos problemas se agravan si las prácticas de uso
de suelo, como la deforestación, también han
aumentado el volumen de la escorrentía.
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El agua que proviene de las nubes y de
precipitación impulsadas por el viento es fuente
importante del ciclo hidrológico de bosques
montanos en el área de Monteverde. Esta fuente
de humedad se reduce significativamente cuando
los bosques son cortados, ya que los mismos son
superficies aerodinámicamente irregulares que
capturan mayores cantidades de agua
(Lovett y Reiners 1986, Monteith y Unsworth
1990). Por lo tanto, el aumento esperado en
escorrentía es posiblemente mayor que en áreas
donde la precipitación "oculta" es una fuente
importante. Se necesita más investigación sobre el
tema en Monteverde.
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Debido a que la zona de Monteverde está
ubicada en la parte superior de sus cuencas, los
efectos de la erosión acelerada son principalmente
locales; es decir, a escala de un terreno o una
ladera. En otras áreas tropicales, estos efectos
pueden observarse río abajo, donde causan una
serie de problemas (Bruijnzeel 1990). Aunque los
problemas de erosión en la zona de Monteverde
no han llegado al punto en que grandes volúmenes
de sedimento estén siendo transportados río abajo,
si se diera el caso, podrían pasar décadas antes de
que la reducción en erosión de las superficies en
las partes altas se manifiesten como reducciones
en la sedimentación río abajo (Bruijnzeel 1990).
El agua que se filtra a la subsuperficie también
puede tener impactos. Muchos tipos de remoción
en masa son provocados por cambios en la
presión de agua generados por el movimiento de
agua subsuperficial. La tasa de desplazamiento
para las fallas de los taludes puede ser lenta (e.g.,
reptación de suelos), alrededor de unos pocos
centímetros por año, o extremadamente rápido
(e.g., deslizamientos de tierra), con velocidades
que exceden los 300 km/h (Keller 1996). El
movimiento pendiente abajo ocurre cuando la
fuerza de gravedad que actúa a lo largo de la
superficie de falla potencial sobrepasa la
resistencia al rompimiento de los materiales
geológicos. El agua subsuperficial puede
incrementar la presión en los espacios porosos de
la roca y suelo de las laderas, y así reducir su
fortaleza o su cohesión. Cuando la fuerza
pendiente abajo (gravedad) excede la resistencia
al rompimiento del material, la ladera falla
(Dunne y Leopold 1978, Keller 1996; Fig. 2.13).
Frecuentemente, las fallas en las laderas se
aceleran debido a actividades como la
construcción de caminos y la remoción de
vegetación. Un aumento en presión de agua luego

se convierte entonces en "la gota que colma el
vaso."
En resumen, el ciclo hidrológico del bosque
comprende interacciones complejas entre el
entorno físico y la biosfera. Los detalles de
muchas de estas interacciones, especialmente en
los bosques húmedos tropicales, son poco
comprendidos. En vista de que muchos bosques se
están convirtiendo a otros usos de suelo, esta
información es fundamental para entender cómo
funcionan estos sistemas y poder pronosticar
como responderán a los cambios. En Costa Rica y
en otras partes del trópico, los bosques son un
recurso muy importante, pero sin el manejo
apropiado se convertirán en fuentes de sedimentos
excesivos y aumento de las inundaciones. El costo
de recuperar el paisaje desolado puede ser
prohibitivo.
Pocos datos hidrológicos están disponibles
para la zona de Monteverde. Muchas cuencas
pequeñas en las proximidades se podrían
monitorear para determinar la relación entre
precipitación y escorrentía para diferentes usos de
suelo. El riachuelo que pasa cerca de la Estación
Biológica es de tamaño apropiado. Estos estudios
requieren el uso de una serie de pluviómetros y la
instalación de un aparato para medir la descarga
del riachuelo (e.g., un dique) en la boca de la
cuenca. Las medidas no automatizadas requieren
tiempo pero son de bajo costo en cuanto a equipo.
Este tipo de investigación se puede expandir para
cuantificar otras variables de importancia
hidrológica, pero requiere más fondos y
experiencia. Un modelo es el estudio de una
cuenca de 10 hectáreas en la Isla de Barro
Colorado, el cual brindó información acerca de la
hidrología de la cuenca basada en una
evaluaciónde registros de descarga del riachuelo,
datos de precipitación y análisis de suelo (Dietrich
et al. 1982b).
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VARIABILIDAD DE MICROCLIMAS
Kenneth L. Clark & Nalini M. Nadkarni
	
  
La variabilidad de microclimas en Monteverde
es mayor durante la estación de transición y la
estación seca, principalmente debido a la alta
frecuencia y duración de inmersión de nubes
estratos y estratocúmulos a lo través de las laderas
y las filas de la Divisoria Continental. Las
profundidades de agua de las nubes y
precipitación fueron notablemente mayores cerca
de la Divisoria Continental comparadas con otros

sitios en Monteverde durante estas estaciones
(Cuadro 2.2). La inmersión de nubes en La
Ventana por lo general presenta humedades
relativas de 95-100%, temperaturas ambiente de
12-15°C y bajos aportes de radiación solar si se
compara con condiciones despejadas, debido a la
reflexión y la absorción de la radiación solar por
las nubes (K. Clark y N. Nadkarni, datos no
publicados).
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Cuadro 2.2. Comparación de cinco eventos de precipitación en dos sitios en la RBBNM.

Los datos son tipo de nube, estación, velocidad del viento, temperatura ambiente del aire, humedad relativa y deposición de precipitación y
nubes estimados para cinco eventos de precipitación, abarcando un rango amplio de condiciones ambientales en dos sitios de la Reserva: una
localidad en La Ventana que está expuesta al viento en el sector de Brillante (1460 m s.n.m.) y un sitio de bosque sotavento aproximamente
1.5 km al suroeste del edificio principal de la Reserva (1480 m s.n.m.). a: media mínima y máxima de hora, b: profundidad total para el
periodo de 24 horas, c: profundidad de precipitación con menos muestras debido a velocidades altas del viento.

HISTOSOLES EPIFITOS
Kenneth L. Clark & Nalini M. Nadkarni
	
  
Aunque son de distribución limitada, los
"suelos" histosoles epífitos son de los suelos más
interesantes de Monteverde. Se encuentran en las
ramitas, las ramas y los tallos, debajo de las
epífitas. Las grandes acumulaciones de histosoles
epífitos se dan en bosques que están expuestos al
agua de las nubes y de la precipitación impulsadas
por el viento en las partes altas de Monteverde.
Están derivados de la vegetación epífita,
incluyendo los briófitos (musgos y hepáticas) y
epífitas vasculares (follaje, brotes y raíces) y de

los árboles huéspedes ("raíces del dosel" y
corteza; Nadkarni 1984, Ingram y Nadkarni 1993,
Clark et al. 1998a). En contraste con el suelo del
bosque,
los
árboles
huéspedes
aportan
relativamente
poca
hojarasca
a
estas
acumulaciones (Nadkarni y Matelson 1991).
Comparado con los suelos minerales, los
histosoles epífitos típicamente tienen mayores
cantidades de carbono y nitrógeno y pH más bajo
y tienen tasas más bajas de mineralización de
nitrógeno (Vance y Nadkarni 1990; Cuadro 2.3).
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Cuadro 2.3. Porcentaje promedio de contenido de carbono y nitrógeno, proporciones de C:N y pH de suelos arbóreos y
superficiales en sitios boscosos montanos seleccionados.

En Monteverde las muestras del dosel se tomaron de ramas grandes aproximadamente 20 m por encima del suelo del
bosque, las muestras FF-H provenían de los 10 cm superiores del suelo del bosque y las muestras A, de 10-20 cm por
debajo del suelo del bosque (ver Cap. 9 sobre la ecología del ecosistema). a: N. Nadkarni, datos no publicados, b: Marrs
et al. 1988, c: Grieve et al. 1990 y d: Tanner 1977. Los nombres de las muestras fueron las usadas por Tanner.
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El entorno físico – actualización 2014
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Traducido por María Teresa Vargas

	
  
El capítulo original sobre el “entorno físico”
tuvo dos objetivos: 1) examinar lo que se conoce
acerca del clima y el tiempo, la geología, la
historia geológica, la geomorfología, los suelos y
la hidrología de Monteverde; y 2) identificar las
áreas en las que nuestro conocimiento no está
completo, y para las que futuras investigaciones
serían de provecho. Desde su publicación,
nuestros conocimientos en general acerca de las
regiones montanas tropicales se han beneficiado
de los datos comparativos a escala global. Se
empieza a aplicar la información cuantitativa más
reciente sobre cómo las variaciones en el medio
físico interactúan con los procesos bióticos a nivel
de población, comunidad y ecosistemas. En el
presente apéndice resumo algunas de las últimas
investigaciones sobre: a) clima e hidrología de
Monteverde; b) información geológica y
geomorfológica reciente, con edades más precisas
de vulcanismo reciente, el gran plutón de
granodiorita en el área de Monteverde, así como
un perfeccionamiento de la interpretación
tectónica de la región; c) carbón, nutrientes y
enzimas en los suelos; d) impacto de la

deforestación en el carbón y en los nutrientes del
suelo, y e) comparaciones entre los suelos
terrestres y arbóreos en el área de Monteverde. Al
final de cada sección, examino brevemente
algunos estudios seleccionados.
Clima e hidrología de Monteverde
La información sobre el clima y el ciclo
hidrológico de Monteverde aún está incompleta,
en especial en cuanto a datos de largo plazo en
relación con cambios en la llegada de nubes y
precipitación impulsadas por el viento, la
evapotranspiración y los flujos de corrientes.
Estas brechas en la información, sin embargo, ya
están siendo llenadas por los estudios recientes.
Nuestros conocimientos acerca del ciclo
hidrológico en Monteverde han sido beneficiados
por una mejor comprensión de los controles
biofísicos en la formación y persistencia de las
nubes, y por mediciones recientes de los aportes
de agua proveniente de las nubes y de
precipitación arrastrada por el viento a través de
las vertientes del Atlántico y del Pacífico (Lawton
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et al., 2001, 2010, Frumau et al. 2011, Hager y
Dohrenbusch 2011, Schmid et al. 2011).
Mediante análisis isotópicos de las entradas,
salidas, y las firmas isotópicas en los anillos de
los árboles se ha logrado mayor precisión en las
estimaciones
de
las
pérdidas
por
evapotranspiración y por flujo de corrientes
(Anchukaitis et al. 2008, Guswa et al. 2007,
Rhoades et al. 2010, Sánchez-Murillo et al.
2013). Además, la información comparativa sobre
la hidrología en el bosque nuboso tropical
montano (BNTM), ha tenido avances gracias a
síntesis recientes (Bruijnzeel et al. 2010, Jarvis y
Mulligan 2011), algunas de las cuales fueron
motivadas al reconocer la especial susceptibilidad
del BNTM al cambio climático (Pounds et al.
1999, 2006). Según recientes simulaciones
modelo del cambio climático, la temperatura
media superficial del aire en la estación seca, a lo
largo de la vertiente del Pacífico de Costa Rica
aumentará 3,8 °C para el año 2100, en
concordancia con el aumento en la variabilidad en
la temperatura superficial del aire, y un descenso
de la precipitación previsto durante la temporada
seca, de alrededor de 14%. (Karmalkar et al.
2011).
La información obtenida mediante aplicaciones
de teledetección y modelos de simulación ha
permitido documentar de manera más precisa los
controles biofísicos sobre la altura de la base de
las nubes y la incidencia de la inmersión de las
nubes durante la temporada seca en Monteverde
(Lawton et al. 2001, 2010, Nair et al. 2008). La
transformación del bosque de las tierras bajas del
Caribe en pastos y tierras agrícolas ha dado como
resultado un incremento en las temperaturas
superficiales del aire y del flujo de calor sensible,
a la vez que menores flujos de calor latente y tasas
de evapotranspiración. La reducción de la
evapotranspiración sobre los pastizales aumenta el
nivel de condensación de las nubes, en
comparación con el que se da sobre los bosques, y
reduce el contenido de humedad en las masas de
aire en la época seca. Las imágenes de satélite
muestran que las áreas deforestadas de las tierras
bajas del Caribe en Costa Rica, permanecen libres
de nubes, relativamente, mientras que en las
regiones con cubierta boscosa, se presentan
grandes espacios ocupados por nubes cúmulos
durante la época seca (Lawton et al. 2001, Nair et
al. 2008, Welch et al. 2008). Los cambios en el

balance de energía superficial en las tierras bajas
del Caribe provocaron una mayor altura de la base
de las nubes, la reducción de la inmersión de
nubes (Lawton et al. 2001; Nair et al. 2003), y
una disminución en el número de días
consecutivos con precipitación durante la
temporada seca en Monteverde (Pounds et al.
1999, 2006, Lawton et al. 2010). Las
simulaciones atmosféricas modelo de la región
vinculan aún más los cambios en el balance de
energía superficial, con la incidencia y la altura de
la inmersión de las nubes sobre la división
continental en la región de Monteverde. En
general, esos resultados sugieren que los cambios
en el uso de la tierra en los bosques de tierras
bajas, pueden tener grandes impactos sobre el
clima de las montañas adyacentes, aunque
fenómenos a escala global, tales como Oscilación
del Sur-El Niño (ENSO, por sus siglas en inglés),
también contribuyen a la variabilidad del clima en
los BNTM (p. ej., Anchukaitis et al. 2010). No
obstante, nuestra comprensión de estos procesos
es aún limitada (Nair et al. 2003, Ray et al. 2006,
2009, 2010).
La variabilidad en la inmersión de las nubes y
la precipitación acarreada por el viento ha sido
ligada a ciertos cambios en Monteverde, como por
ejemplo, las disminuciones en las poblaciones de
lagartijas anolinas y de anuros (Pounds et al.
1999), las interacciones potenciales con patógenos
(Pounds et al. 2006), y un mayor estrés en las
plantas debido a las sequías (Anchukaitis et al.
2008, Goldsmith et al. 2013). Experimentos con
trasplantes de capas de epífitas de las partes más
altas del bosque nuboso, hacia alturas levemente
más bajas del dosel, las cuales soportan
condiciones de época seca más largas, sugieren
que las epífitas vasculares son vulnerables a los
ambientes más secos predichos para la bioregión,
debido al cambio de clima (Nadkarni y Solano
2002).
Desde el estudio realizado por Clark et al.
(1998a,b, 2005), se han llevado a cabo más
investigaciones sobre los aportes de agua de
nubes y de precipitación acarreada por el viento, a
las copas de los árboles. Se utilizaron datos de
covarianza eddy e impactadores de agua de las
nubes, para estimar los aportes hidrológicos a la
Reserva Bosque Nuboso de Santa Elena en
Monteverde (en adelante RBNSE) (Schmid et al.
2011). Se reportaron tasas de deposición de agua
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de las nubes de 1.2 ± 0.1 mm day-1, lo cual está
dentro del rango de estimaciones en otros sitios
del BNTM (revisado en Bruijnzeel et al. 2010).
La medición directa del agua de nube arrojó un
promedio de 5% de precipitación durante la época
seca, mientras que un modelo hidrológico del
dosel, basado en el uso del contenido del isótopo
δ18O, como indicador de la deposición de agua de
las nubes (ver abajo), mostró un 9% de
precipitación. Schmid et al. (2011) observó que el
δ18O es un rastreador confiable de la cantidad de
agua de nubes depositada, pero también reconoció
las dificultades de distinguir entre el agua de las
nubes vs precipitación durante los eventos
caracterizados por una cantidad significativa de
precipitación horizontal llevada por el viento. La
alta eficiencia para recolectar agua de nubes, de
diferentes diseños de colectores, ayudó a
corroborar las investigaciones de Schmid et al.
(2011), entre ellas las utilizadas en trabajos
previos en Monteverde (Clark et al. 1998a,b,
Frumau et al. 2011).
Los aportes de precipitación proveniente de las
nubes y llevada por el viento en la RBBNM se
monitorearon en siete estaciones climáticas que
midieron la lluvia, la precipitación horizontal, la
precipitación interna, la temperatura y la humedad
del suelo, a lo largo de un transecto de 2,5 Km, a
través de la vertiente del Atlántico (barlovento) y
la del Pacífico (sotavento) (Hager y Dohrenbusch
2011). La precipitación anual osciló entre 3690
mm en la vertiente del Pacífico, (valor similar al
medido por Clark et al. (1998), el cual fue de
4077 mm, pero arriba del promedio de mediciones
de largo plazo realizadas por J. Campbell, más
abajo de la comunidad, el cual fue de 2519 mm),
y 6390 mm en la vertiente del Atlántico. La
precipitación horizontal fue de 3560 mm en las
cumbres, donde excedió la caída de lluvia de la
temporada seca, comparada con 330 mm y 28 mm
en las parcelas más bajas de barlovento y
sotavento, respectivamente. Como comparación,
Clark et al. (1998b) estimó en 886 mm el agua de
nube y precipitación llevadas por el viento, en un
sitio de la ladera del sotavento de la RBBNM. Los
volúmenes
de
precipitación
interna
se
mantuvieron por debajo de la lluvia en las laderas
más bajas, pero excedieron las cantidades de
lluvia en las cumbres, debido a la precipitación
adicional acarreada por el viento (Hager y
Dohrenbusch 2011). Las mediciones obtenidas en

el estudio forestal a lo largo del transecto
confirmaron además que los fuertes gradientes
hidrológicos y topográficos corresponden a
diferencias en las condiciones del suelo y a la
presencia de tipos de bosque característicos a
través de la Divisoria Continental en Monteverde
(Hager y Dohrenbusch 2011).
El análisis de la composición isotópica de la
precipitación en todo Costa Rica (Rhoades et al.
2006, 2010, Sánchez-Murillo et al. 2013; método
revisado en Scholl et al. 2011) brindó información
adicional acerca de los datos de precipitación y el
ciclo hidrológico. Las muestras de precipitación
recolectadas entre el 2003 y el 2005 presentaban
señales estacionales en δ18O y δ2H que eran más
negativas (lo cual indicaba la presencia de
concentraciones relativamente más altas de
isótopos más pesados de 18O y 2H, en
comparación con los isótopos de oxígeno e
hidrógeno, 16O y 1H, más abundantes y livianos),
durante las estaciones seca y de transición, que
durante la estación lluviosa. Además, el agua de
las nubes posee distintas señales δ18O y δ2H,
comparadas con la lluvia (Schmid et al. 2011).
Señales atenuadas de estos isótopos pesados
se propagan a través de los bosques hacia los
caudales, proporcionando un rastreador para la
estimación del aporte a las cuencas, de la
precipitación por agua de las nubes y la llevada
por el viento, durante las estaciones seca y de
transición. Por ejemplo, Guswa et al. (2007)
utilizaron los datos de δ18O en la precipitación y
el caudal, para separar las fuentes de la
infiltración (es decir, la porción del caudal que se
deriva de la filtración de agua en el suelo hacia un
canal, lentamente con el tiempo, en lugar de la
escorrentía directa; ver Clark et al. 2000.) durante
la estación seca; de acuerdo a sus datos, la
precipitación durante la temporada seca contribuía
de 0% a 31% al caudal de los ríos en el área de
Monteverde; la proporción más alta era para el
Río San Luis (31%), el cual nace en el sector de
Brillante. La contribución de la precipitación a la
infiltración durante la estación seca presentaba un
pico hacia el final de la temporada de transición
para la mayoría de los cauces de agua, mientras
que el caudal del Río San Luis se mantuvo
alimentado durante las temporadas seca y de
transición. Análisis adicionales de δ2H en las
precipitaciones permiten estimar el reciclaje de la
precipitación entre los bosques y la atmósfera
	
  

	
  

51

antes de la deposición (Sánchez-Murillo et al.
2013). Los análisis de la trayectoria de las masas
de aire para Monteverde indicaron, además, el
ingreso de precipitación "reciclada" desde las
tierras bajas del Caribe.
Los efectos de la deposición de las nubes en el
contenido hídrico de las plantas vasculares y en
las epífitas también se han estudiado más.
Goldsmith et al. (2013) utilizaron observaciones
obtenidas en tierra y por satélite, para estudiar los
patrones de humedad en las nubes y en las hojas,
en los bosques premontanos y montanos en
Monteverde; además, evaluaron la importancia de
la captación directa del agua acumulada en la
superficie de las hojas, para el contenido hídrico
de la planta durante la estación seca. A pesar de
que la capacidad de captación foliar difería de
manera significativa entre las comunidades de
plantas del bosque montano y del premontano, así
como entre especies dentro de un mismo tipo de
bosque, los resultados de la humectación de las
hojas mostraron captación foliar de agua para
todas las especies estudiadas. Como conclusión,
obtuvieron que la captación foliar de agua es
común en Monteverde, lo que mejora la condición
hídrica de la planta durante la estación seca.
Mediante análisis isotópicos de δ18O en anillos de
árboles de especies dominantes se logró estimar la
estacionalidad de las fuentes de agua utilizadas,
como también el estrés por falta de agua en los
árboles de Monteverde (Anchukaitis et al. 2008).
Otros análisis de δ18O en los troncos de Pouteria
sp. se han relacionado con la variabilidad del
clima a largo plazo en Monteverde (Anchukaitis
et al. 2010).
El papel de la vegetación epífita en la
hidrología del rodal ha sido cuantificada también
por Kohler et al. (2007) y simulada por Clark et
al. (2005). Los ensambles de epífitas expuestas al
agua de las nubes se humedecían de forma
asintótica, y comenzaron a generar precipitación
interna muy por debajo de su capacidad de
almacenamiento de agua en el punto de saturación
(323 ± 106 % peso seco Tobon; et al. 2010). La
evaporación posterior a los eventos hídricos en la
nube siguió un patrón de descomposición
logarítmico. Tobon et al. (2010) observaron que
la captación y evaporación de aguas de las nubes
era en alto grado dinámica. Estos trabajos de
investigación confirman aún más el nexo que
existe entre los briófitos y las epífitas vasculares,

y las condiciones microclimáticas en Monteverde,
a la vez que sugieren que es probable que estos
sean algunos de los primeros organismos que se
verán afectados por los cambios en el clima y en
los volúmenes de agua por precipitación y en las
nubes llevadas por el viento.
Geología de Monteverde
Resumo aquí información más actual acerca de
la geología de Monteverde, con análisis
paleomagnéticos más precisos de flujos
volcánicos recientes, mayores investigaciones
sobre el gran plutón de granodiorita en el área de
Monteverde, y además, un perfeccionamiento
general de la interpretación tectónica de la región.
Estas nuevas fechas definen mejor la historia
estructural y magmática de Costa Rica. Durante al
menos 24 Ma, se ha presentado actividad
volcánica en una amplia área conocida como el
Arco Volcánico Centroamericano. Cromwell et
al. (2013) llevaron a cabo estudios exhaustivos de
campo para la determinación de edades utilizando
análisis paleomagnéticos y de 40Ar/39Ar, con el fin
de definir los flujos de lava en Costa Rica.
Lograron determinar que los volcanes compuestos
modernos (los volcanes activos hoy día son
Rincón de la Vieja, Arenal, Platanar, Poás, Barva,
Miravalles, Irazú, y Turrialba), se formaron
principalmente durante dos picos de vulcanismo
de data reciente (0.4–0.6 y <0.1 Ma), y se
encuentran
superpuestos
en
formaciones
volcánicas más antiguas.
Las rocas ígneas de Costa Rica con más de 8
Ma de antigüedad poseen composiciones
químicas típicas de basaltos de islas oceánicas y
arcos intraoceánicos. Por el contrario, los
depósitos ígneos más jóvenes contienen
abundancia de rocas silíceas, las cuales son ricas
en SiO2, álcalis, y elementos de tierras raras
livianas, y son geoquímicamente similares a la
corteza superior continental promedio (Deering et
al. 2012, Hayes et al. 2013 ). Žacek et al. (2011)
aportó una descripción del plutón gabroide a
granodiorítico de Guacimal en la Cordillera de
Tilarán. Los plutones afloran en las tres
principales cordilleras (Talamanca, Central, y
Tilarán), y se emplazaron desde ∼17 to 3.5 Ma, y
principalmente desde 7–10 Ma, durante una pausa
del vulcanismo. Durante ese tiempo, el plutón de
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Guacimal se introdujo en rocas volcánicas
máficas del grupo de Aguacate, y se encuentra
cubierto por lava andesítica más joven de la
formación del Pleistoceno en Monteverde, a lo
largo de su frontera nororiental.
En la literatura se encuentran interpretaciones
tectónicas recientes, como también estimaciones
más precisas del ritmo y dirección de la
subducción de la placa Cocos bajo la placa del
Caribe. MacMillan et al. (2004), presentan la
historia de la parte sur del Arco Volcánico
Centroamericano desde mediados del Mioceno.
Los estudios geofísicos, geoquímicos y
petrográficos han contribuido para una mejor
comprensión de la historia geológica regional
(Derring et al., 2012, Hayes et al. 2013).
Mediante el uso de análisis de geoquímica de
isótopos y de velocidad sísmica, Hoernle et al.
(2008) indicaron que el flujo en la cuña del manto
por debajo de Costa Rica y Nicaragua, es paralela
a la fosa en lugar de normal a la fosa, como en los
modelos clásicos de la placas de subducción, y
que el flujo paralelo debe tenerse en cuenta en los
modelos que evalúan la estructura térmica y
química, y el derretimiento en las zonas de
subducción. También señalaron que existe
congruencia entre la firma isotópica de las rocas
volcánicas de Costa Rica, y las montañas marinas
a lo largo de la línea del foco volcánico de
Galápagos en la placa de subducción Cocos, pero
no con la cuña del manto o el material volcánico
erosionado de la región de antearco. Esta firma
isotópica disminuye continuamente desde el
centro de Costa Rica hasta el noroeste de
Nicaragua. Las tasas mínimas de flujo hacia el
noroeste se estiman de 63 a 190 mm año-1,
comparable a la magnitud del movimiento de
subducción de la placa de Cocos (85 mm año-1).

mostraron que, entre 0 y 30 cm de profundidad,
los suelos en los potreros creados a raíz de la tala
del bosque nuboso, contenían un 20% menos de
carbono, que los suelos de los bosques maduros; y
que los suelos del bosque secundario de 30 años,
contenían cantidades intermedias de carbono, sin
que se observara una tendencia para el caso del
nitrógeno en el suelo (Tanner et al. 2014). El flujo
de CO2 en el suelo siguió la misma tendencia que
el carbono del suelo; los suelos de los bosques
maduros presentan un flujo de CO2 ligeramente
mayor, con una variabilidad espacial mayor, y los
suelos de los bosques secundarios tienen un flujo
más alto que los suelos de pastoreo. Los
investigadores proponen que las diferencias en el
flujo de CO2 del suelo entre los sitios, son debidas
a las diferencias en la respiración de las raíces de
las plantas, controladas por el tamaño y la
abundancia de las mismas en el subsuelo. Al
comparar el dosel y los suelos terrestres en la
RBBNM, Nadkarni et al. (2002) informaron que
el contenido de carbono de la materia orgánica del
dosel, fue significativamente más alto que el del
suelo terrestre, pero similar en cuanto al fósforo y
al calcio. El humus del dosel presentaba un pH
muy bajo en comparación con los suelos
terrestres. El suelo terrestre tenía diez veces
mayor cantidad de cationes extraíbles, pero la
proporción C/N, así como la capacidad de
intercambio catiónico del humus del dosel y del
horizonte superior del suelo, no diferían de forma
significativa.
Sugerencias para investigaciones futuras
Estamos comenzando a comprender algunas de
las complejas relaciones entre el clima, el
microclima, la distribución de especies y el
funcionamiento
de
los
ecosistemas
en
Monteverde. Estos datos recientes dan lugar a
interrogantes clave que deben ser abordados en
futuros trabajos de investigación. ¿De qué manera
afectarán las interacciones entre el cambio
climático y el cambio de uso del suelo en las
tierras bajas del Caribe, a la formación de nubes y
a la precipitación durante la estación seca en
Monteverde? ¿Cuán estrechamente acoplada está
la conservación de la biodiversidad, a los cambios
en las variables climáticas y microclimáticas?
¿Impulsarán más extinciones a nivel local los
cambios en el clima y la precipitación? ¿Podrían

Suelos de Monteverde
La variabilidad de la actividad de fijación de
nitrógeno en el suelo, la biomasa microbiana, la
abundancia y la diversidad de hongos y bacterias,
y la abundancia de genes funcionales clave para la
degradación de la lignina y la fijación de N por
bacterias en los bosques de las laderas del Caribe
y del Pacífico de Monteverde han sido
correlacionadas con la humedad del suelo (Eaton
et al. 2012). Las investigaciones acerca de las
propiedades de los suelos en y cerca de la RBNSE
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esas extinciones conducir a cambios en las
interacciones a nivel de comunidad y a nivel del
funcionamiento de los ecosistemas? Abordar estas
cuestiones implicará la integración de las
observaciones de campo con estudios de
simulación,
partiendo
de
la
abundante
investigación realizada de previo en Monteverde y
otros BNTM.
La interpretación geológica de Monteverde y
Costa Rica sigue evolucionando. Los estudios de
simulación regional de los límites de las placas,

que incorporan velocidades y dirección de los
movimientos de las placas tectónicas obtenidos
por medio de estudios isotópicos, junto con un
tratamiento más realista de los procesos de
convección del manto, y de los mecanismos de
incorporación de material oceánico basáltico vs
material de la placa continental más andesítico,
ayudarán a llevar estos esfuerzos de investigación
más lejos. Un mayor uso de los estudios de
sondeo sísmico, podría ayudar a resolver algunas
de estas preguntas.
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3
Plantas y vegetación
William A. Haber
Traducido por Noelia Solano Guindon y Naomi Solano Guindon

3.1. Distribución y diversidad

en el bosque nuboso (Fig. 3.1). La segunda
característica es la sorprendente variedad de tipos
de vegetación y la consiguiente gran biodiversidad
de plantas en la región, contenidas en un área
pequeña por la angosta zonificación altitudinal de
hábitats a lo largo de las laderas altas de las
montañas. Esta exuberancia y diversidad han sido
factores importantes en la atracción de biólogos a
Monteverde.

3.1.1. Generalidades de la vegetación en
Monteverde
La vegetación en Monteverde tiene dos
características que observan los visitantes de forma
inmediata. La primera característica es la
abundancia de musgos, de epífitas y de enredaderas
	
  

56

	
  
Figura	
  3.1.	
  Vriesia	
  umbrosa	
  y	
  otras	
  epífitas	
  que	
  se	
  agrupan	
  en	
  el	
  tronco	
  de	
  un	
  árbol	
  en	
  la	
  Reserva	
  Biológica	
  Bosque	
  
Nuboso	
  de	
  Monteverde.	
  Fotografía	
  de	
  Stephen	
  Ingram.	
  	
  

Lawton y Dryer (1980) describieron las
características y la distribución de los tipos de
bosque en las partes altas de la Reserva Biológica
Bosque Nuboso de Monteverde (RBBNM o
Reserva Monteverde), con énfasis en los efectos de
los vientos alisios del noreste sobre la estructura del
bosque. Cuando está expuesto a los vientos alisios
con llovizna y nubes provenientes del Océano
Atlántico, el bosque es de baja altura, con el dosel

fragmentado, y alberga más epífitas. En áreas
protegidas de los vientos, el bosque que crece tiene
menos epífitas y musgos, y los árboles crecen más
altos, formando un dosel cerrado y un sotobosque
más abierto. Al parecer, los vientos fuertes limitan
la altura del bosque en los cerros expuestos,
mientras la niebla y la lluvia provenientes del lado
Atlántico durante la estación seca mantienen la
diversa comunidad de epífitas en las partes altas de
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la Vertiente del Pacífico. En cambio, bajar
caminando por la Vertiente del Pacífico durante la
estación seca conduce a zonas de vegetación
gradualmente más secas, donde los helechos, las
epífitas y las enredaderas casi desaparecen.
Hartshorn (1983) describió la vegetación en las
zonas de menor altitud que la del bosque nuboso,
usando una descripción del sistema de clasificación
de Zonas de Vida de Holdridge (Holdridge 1967) y
de las zonas de vida en Monteverde.
En este capítulo, el área de enfoque es la zona
que ha sido estudiada en el Proyecto de Flora de
Monteverde (Monteverde Flora Project), el cual es
más extenso que el área estudiada en las referencias
citadas anteriormente. La meta de la Flora de
Monteverde, un proyecto llevado a cabo por el
Jardín Botánico de Missouri (Missouri Botanical
Garden) en colaboración con el Proyecto Manual
de Plantas de Costa Rica, es colectar e identificar la
flora en la zona de Monteverde y crear guías para su
identificación. El área de estudio se extiende desde
los cerros de la Divisoria Continental en
Monteverde (1500-1850 m s.n.m.) hasta los 700 m
s.n.m. en la ladera del Pacífico, así como la del
Atlántico (Fig. 1.8). El área de estudio incluye la
RBBNM, la Reserva Bosque Nuboso de Santa
Elena (RBNSE o Reserva Santa Elena), el Bosque
Eterno de los Niños (incluyendo Bajo del Tigre), el
Parque Nacional Arenal y propiedades privadas en
la zona de amortiguamiento alrededor del complejo
de la Reserva de Monteverde. Se ha excluido la
mayoría de la Reserva Forestal de San Ramón
(ahora conocida como la Reserva Biológica Alberto
Brenes), debido a que su acceso es difícil desde
Monteverde. Casi toda el área de estudio se
encuentra dentro de las zonas de vida Premontano y
Montano bajo. Una pequeña franja de zonas de vida
tropicales se extiende sobre los 700 m s.n.m. en el
valle de San Luis, más abajo de Monteverde. Toda
esta área (ca. 450 km2) está a menos de un día de
camino (radio de 25 km) de Monteverde.
Históricamente, casi toda la región de
Monteverde estaba cubierta de bosque con un dosel
cerrado. No existían sabanas o pastizales naturales;
todas las áreas sin cobertura boscosa fueron
cortadas o quemadas por los humanos. El pastoreo
del ganado y el uso de machetes, motosierras y
fuego para remover la vegetación han sido los
factores que mantienen el hábitat seco, parecido a la
sabana, que se encuentra al lado del camino a
Monteverde desde la Carretera Interamericana. Las
áreas que no han sido cortadas o quemadas en dos
años son colonizadas rápidamente por arbustos y

árboles jóvenes. No se conoce la magnitud de la tala
del bosque por parte de los habitantes indígenas,
pero puede haber sido amplia, como sugieren los
numerosos fragmentos de cerámica que se han
encontrado en un área extensa (ver Timm, “Culturas
prehistóricas”). No hay pantanos grandes en la
región, pero sí algunos lagos pequeños dentro del
área protegida en la Vertiente del Atlántico: Laguna
Escondida (cerca del Refugio Eladio), Laguna Poco
Sol (cerca de la Estación Biológica Poco Sol) en el
valle del Río Peñas Blancas y un lago pequeño en el
cráter en la cima del Cerro Bekom, cerca del
nacimiento del Río La Esperanza (al sur del Río
Peñas Blancas). Antes de la construcción de la
presa y de su inundación, la Laguna de Arenal era
un pastizal pantanoso donde se pastoreaba ganado y
con sólo un área pequeña de aguas abiertas (W.
Haber, obs. pers., R. Soto, com. pers.).
3.1.2. Tipos de vegetación
Hay tres tipos de hábitats de bosque en la zona
de Monteverde: 1) bosque perennifolio pero
estacionalmente seco en la Vertiente del Pacífico,
en la sombra orográfica de los cerros de la Divisoria
Continental, a una altitud menor a 1500 m s.n.m., 2)
bosque nuboso siempre goteando en la cima de la
montaña de 1500-1850 m s.n.m. en la Vertiente del
Pacífico y hasta los 1400 m s.n.m. en la Vertiente
del Atlántico, y 3) bosque lluvioso casi no
estacional en la Vertiente del Atlántico a altitudes
menores a 1400 m s.n.m. El cambio en la
vegetación es paralelo al gradiente de humedad,
incrementando de la Vertiente del Pacífico a la
Vertiente del Atlántico. El aumento en humedad se
puede atribuir en parte al aumento en precipitación
hacia la Divisoria Continental y la Vertiente del
Atlántico (Capítulo 2, El entorno físico), pero la
condensación nubosa y la llovizna conducida por el
viento que ocurren en el bosque nuboso durante la
estación seca también forman una parte importante
del régimen de humedad en la Cordillera de Tilarán.
Estos tres tipos de bosque se dividen en siete zonas
de vida (Holdridge 1966, 1967, 1978, Tosi 1969,
Bolaños y Watson 1993) y una serie de tipos de
vegetación edáficos y atmosféricos dentro de las
zonas de vida.
Bosque estacional en la Vertiente del Pacífico.
Extendiéndose desde aproximadamente 1500-1700
m s.n.m., esta área recibe entre 2000-2500 mm de
precipitación anual y tiene una estación seca de 5-6
meses. Con la excepción del área cercana a la
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Divisoria Continental (e.g. la parte superior del Río
San Luis), durante la estación seca poca humedad
proviene de llovizna conducida por los vientos. El
bosque es perennifolio, con algunas especies
caducifolias que se mantienen sin hojas por 1-3
meses. Menos del 10% del dosel se encuentra sin
hojas durante la estación seca. Con una altura de
25-40 m, el bosque está compuesto de árboles altos
que forman un dosel cerrado y un sotobosque
abierto, principalmente compuesto de arbustos,
arbolitos, y árboles jóvenes. Las hierbas son
escasas, con la excepción de las áreas húmedas, y se
acumula una capa de hojas secas en el suelo. Las
epífitas son poco comunes bajo 1400 m s.n.m., pero
se encuentran individuos dispersos o grupos
grandes cubriendo ramas grandes expuestas. Esta
área incluye las zonas de vida de Bosque húmedo
Premontano y Bosque muy húmedo Premontano,
así como una pequeña extensión de la zona de vida
de Bosque húmedo Tropical. Las comunidades de
Monteverde, Santa Elena y San Luis, y todos los
pueblos hacia el noroeste hasta Tilarán se
encuentran dentro de esta zona.

Bosque lluvioso en la Vertiente del Atlántico.
El bosque en la Vertiente del Atlántico bajo los
1400 m s.n.m. recibe precipitación anual entre 3500
mm y más de 7000 mm (medida en el Refugio
Eladio en el valle de Peñas Blancas a 820 m s.n.m.;
M. Fogden, com. pers.). La precipitación en esta
zona está distribuida de manera uniforme durante el
año, lo cual resulta en un clima casi no estacional.
Un periodo seco casi imperceptible ocurre en marzo
y abril. La altura del dosel (20-40 m) varía con la
exposición a los vientos alisios y el grado de
inclinación del terreno. Las masas forestales con los
árboles más altos y el dosel más uniforme se
presentan en valles protegidos y en pendientes leves
bajo los 1200 m s.n.m., donde árboles grandes con
raíces tabulares frecuentemente exceden los 50 m
de altura. En cerros empinados expuestos, el bosque
se reduce a 15-20 m de altura, con su dosel más
fragmentado, estructura desordenada y poca
diversidad. Los cerros de la Vertiente del Atlántico
parecen recibir más precipitación de la niebla y
llovizna; los valles reciben más lluvia en forma de
tormentas eléctricas. En esta área, las zonas de vida
incluyen el Bosque muy húmedo Premontano, el
Bosque pluvial Premontano y el Bosque muy
húmedo Tropical- transición a Premontano (Tosi
1969, Bolaños y Watson 1993).

Bosque nuboso. La mayor parte del área
superior a 1500 m s.n.m. en la Vertiente del
Pacífico (las zonas de mayor altitud que
Monteverde, Santa Elena, La Cruz y Las Nubes)
subiendo hasta la Divisoria Continental y
extendiéndose hasta los 1300-1400 m s.n.m. en la
Vertiente del Atlántico soporta un exuberante
bosque nuboso. Con precipitación anual de 25003500 mm, y llovizna y cobertura nubosa frecuentes
en la estación seca, este bosque perennifolio se
mantiene húmedo durante todo el año. La hojarasca
casi nunca se seca por más de unos días,
generalmente al final de la época seca en marzo o
abril. La altura del dosel varía entre 20-30 m en
sitios protegidos y 5-10 m en el bosque enano que
se encuentra en cerros expuestos a los vientos
alisios. El bosque se caracteriza por una comunidad
de epífitas diversas y abundantes, un dosel más
abierto que en el bosque de la Vertiente del
Pacífico, y un sotobosque denso compuesto de
arbustos, arbolitos e hierbas grandes (Nadkarni et
al. 1995, Matelson et al. 1995). El hábitat bosque
nuboso incluye las zonas de vida de Bosque muy
húmedo Montano Bajo y de Bosque pluvial
Montano Bajo. No hay pueblos cercanos a
Monteverde que se encuentren dentro de esta zona
de vegetación.

3.1.3. Zonas de vida
Siete de las 12 zonas de vida en Costa Rica se
encuentran representadas en la región de
Monteverde (Tosi 1969, Hartshorn 1983, Bolaños y
Watson 1993; Fig. 1.4). Las zonas de vida se
definen con base en la temperatura y precipitación
anual media (Cuadro 3.1). Ya que el sistema de
zonas de vida no incorpora la distribución
estacional de la precipitación, pueden ocurrir
variaciones en la vegetación dentro de una zona de
vida en la región de Monteverde, dependiendo de la
exposición del sitio a los vientos alisios en la
estación seca versus la protección del sitio contra
los vientos en la sombra orográfica de los cerros de
la Cordillera de Tilarán. Aunque el sistema de
zonas de vida proporciona una forma útil de
clasificación, las zonas de vida no tienen límites
precisos; se mezclan siguiendo las gradientes de
temperatura, humedad y altitud. Los nombres de las
zonas de vida y sus códigos en español, así como
aparecen en los mapas de las zonas de vida
publicados en Costa Rica, se incluyen a
continuación. En el Cuadro 3.2. se encuentran las

	
  

59

especies de árboles que son comunes en cada zona

de vida o la caracterizan.

Cuadro 3.1. Características de las zonas de vida de Holdridge que se encuentran en Monteverde.

Las zonas de vida están organizadas en una secuencia a lo largo de un transecto por montañas de la ladera del Pacífico a la ladera
del Atlántico.
Fuente: Los datos son de Bolaños y Watson (1993).

	
  
Cuadro 3.2. Especies de árboles communes o característicos de las zonas de vida en el área de Monteverde.
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(de mediados de noviembre a mediados de mayo).
El bosque natural es principalmente perennifolio y
las epífitas son comunes. Los suelos son adecuados
para la agricultura (Bolaños y Watson 1993).

Bosque húmedo Tropical [bh-T] y bh-t∆,
transición a Premontano. Esta zona de vida forma
una franja ancha a lo largo de la Vertiente del
Pacífico de la Cordillera de Tilarán, desde la
carretera Interamericana hasta los 700-800 m s.n.m.
La angosta margen norteña se clasifica como
transición a Premontano. El límite entre la zona
típica Bosque húmedo Tropical y su transición
Premontana se encuentra a mitad del camino entre
los pueblos de San Luis y Guacimal. La finca
Chepe Rojas, que forma parte del corredor
biológico de la RBBNM, se encuentra en la zona de
transición a 2-4 km río abajo del puente de San
Luis; esta finca protege el fragmento más grande de
este tipo de bosque en la zona. Otra franja pequeña
de esta zona de transición se encuentra en las
colinas al extremo noroeste de la Laguna de Arenal.
Esta zona de vida experimenta una estación seca de
1-5 meses; en la Vertiente del Pacífico abajo de
Monteverde, la estación seca dura casi seis meses

Bosque húmedo- Premontano [bh-P]. Esta
zona de vida se encuentra en la Vertiente del
Pacífico entre los 700-1000 m s.n.m. en una franja
de 2 km por 11 km desde Los Cerros al noroeste
hasta el pueblo de San Rafael, y extendiéndose a la
parte superior del cañón del Río Guacimal abajo de
Monteverde, entre los 900 y 1100 m s.n.m. en la
parte baja de Bajo del Tigre. Este hábitat más seco
(en la misma altitud que la zona de bosque muy
húmedo Premontano) es el resultado de la sombra
orográfica causada por el altiplano y los cerros
sobre Monteverde (Cerros Amigos, Chomogo y Sin
Nombre). La vegetación natural es bosque
perennifolio con un componente de especies
caducifolias y pocas epífitas. Sólo permanecen
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algunos fragmentos dispersos de este bosque en la
zona. Esta zona de vida, que también cubre gran
parte del Valle Central alrededor de San José,
Heredia y Alajuela, puede tener el clima más
favorable en el país para los humanos (Bolaños y
Watson 1993). Los suelos sostienen una variedad de
actividades agrícolas, principalmente el cultivo del
café.

Bosque muy húmedo-Montano Bajo [bmhMB]. Esta zona de vida se encuentra en una parte
limitada en la parte alta de la Vertiente del Pacífico
(1450-1600 m s.n.m.), extendiéndose desde la parte
baja de la RBBNM, por Monteverde hasta Las
Nubes, incluyendo la parte alta de las cuencas del
Río Negro y el Río Chiquito. La estación seca es
interrumpida por las neblinas frecuentes que flotan
por encima de la Divisoria Continental desde el
lado Atlántico entre noviembre y febrero, después
de que han terminado las lluvias de la estación
lluviosa orográfica. La neblina sustenta una
comunidad de epífitas diversa y abundante, y
mantiene el carácter exuberante de este bosque
durante la época seca. En este clima crece un
bosque nuboso alto y denso (30-40 m). Las partes
bajas de los senderos Nuboso y Río en la Reserva
Monteverde se encuentran dentro de esta zona de
vida. Aunque permanecen algunas masas forestales
de esta zona de vida en la región de Monteverde, su
extensión es pequeña. Esta zona de vida
proporciona el hábitat de apareamiento principal
para el quetzal (Pharomachrus mocinno)
(Wheelwright 1983). La precipitación frecuente y la
cobertura nubosa limitan los usos agrícolas
(primariamente la producción de leche) de esta zona
de vida.

Bosque muy húmedo-Premontano [bmh-P].
Esta zona de vida forma una franja ancha a lo largo
de la Vertiente del Pacífico de aproximadamente
800-1500 m s.n.m., abarcando los pueblos de
Monteverde, Santa Elena y la mayoría del valle de
San Luis. Estando en ambas vertientes, esta zona de
vida abarca una gama de climas, desde el altamente
estacional valle de San Luis hasta la constantemente
húmeda Vertiente del Atlántico sobre el Lago
Arenal. Algunas especies de árboles se encuentran
en la zona de vida entera (Cuadro 3.2). La
vegetación natural es bosque perennifolio con
algunas especies caducifolias, especialmente en la
Vertiente del Pacífico, y con diversidad y
abundancia moderada de epífitas. Extensiones de
bosque primario de este tipo se encuentran en la
comunidad de Monteverde y en la cuesta hacia el
área del Buen Amigo. La mayoría de los pueblos en
la región de Monteverde se encuentran en esta zona
de vida. Los suelos y el clima son aptos para la
agricultura (Bolaños y Watson 1993). La mayor
parte del café local se cultiva en esta zona. Aunque
esta zona de vida no se considera bosque nuboso,
durante la estación lluviosa la zona que rodea la
comunidad de Monteverde experimenta nubosidad
a nivel del suelo proveniente del lado Pacífico casi
a diario.
La fila que se extiende al noroeste desde Las
Nubes hasta La Chiripa (900-1200 m s.n.m.) se
clasifica como la zona de transición entre bosque
muy húmedo Premontano y bosque pluvial
Premontano (bmh-P∆). Una especie de Fabaceae
que no ha sido descrita (Dalbergia tilarana N.
Zamora, ined.) crece en esta fila y no se ha
encontrado en ningún otro lugar. Este tipo de
bosque también se encuentra arriba del pueblo de
La Tigra, cerca de los pueblos de San Gerardo y
Los Cerritos, llegando hasta el Río Peñas Blancas a
300-500 m s.n.m. La clasificación de esta zona de
transición se basa en que la precipitación anual en
esta zona es más alta (4000-4500 mm) que la del
Bosque muy húmedo Premontano (Cuadro 3.1).

Bosque pluvial-Montano Bajo [bp-MB]. Esta
zona de vida se encuentra por encima de la zona de
vida Bosque muy húmedo Montano Bajo, en los
cerros de la Divisoria Continental, entre 1550-1850
m s.n.m., y a lo largo de los cerros que se
encuentran a los lados del valle de Peñas Blancas.
Las partes altas de la Reserva Monteverde y la
Reserva Santa Elena también se encuentran dentro
de esta zona de vida. La llovizna y la cobertura
nubosa conducidas por el viento son elementos
integrales del clima. Esta zona es representativa del
bosque nuboso: vegetación densa con un dosel
fragmentado de 15-30 m de altura. Las epífitas
forman capas densas que cubren los troncos y las
ramas de los árboles. La elevada precipitación,
humedad y nubosidad limitan las actividades
agrícolas en esta zona de vida. Los intentos de usar
la tierra para el pastoreo de ganado y la agricultura
han fallado.
Bosque pluvial-Premontano [bp-P]. Esta zona
de vida cubre la mayor parte de la Vertiente del
Atlántico entre 600 y 1400 m s.n.m. en las cuencas
del Río Peñas Blancas y el Río Caño Negro. Incluye
el área de la Estación Biológica San Gerardo, el
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Refugio Alemán, el Refugio Eladio y la Estación
Biológica Poco Sol. La vegetación natural es
bosque perennifolio denso con un dosel de tres
niveles a 30-40 m de altura, con abundantes epífitas
y con alta biodiversidad. La precipitación excesiva
y la alta humedad hacen que la agricultura y la
habitación por humanos sean difíciles. En
Monteverde, esta zona de vida se usa
principalmente durante la estación seca de la
Vertiente del Pacífico para pastoreo de ganado
lechero que no está produciendo leche.

noroeste en las faldas de la región de San Bosco al
Volcán Arenal, por encima de La Fortuna, y
alrededor del extremo sureste de la Laguna de
Arenal (Bolaños y Watson 1993; Fig.1.5). Debido
al dosel de 40-50 m de altura y los árboles
emergentes que llegan hasta 55-60m de altura, este
bosque tiene un aspecto majestuoso que lo hace
sentirse como un “verdadero bosque lluvioso” (Fig.
3.2). El bosque es perennifolio, con algunas
especies caducifolias. Los árboles con troncos
rectos y grandes raíces tabulares son comunes; las
epífitas y las lianas son abundantes. El cultivo de
verduras y de plantas ornamentales, y la producción
de ganado para carne son productivos en esta zona
de vida.

Bosque muy húmedo-Tropical [bmh-T]
transición a Premontano [bmh-T∆]. El Bosque
muy húmedo Tropical se encuentra a lo largo del
Río Peñas Blancas bajo 700 m s.n.m., hacia el
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3.1.4. Asociaciones microclimáticas, de
suelos y de origen humano dentro de las
zonas de vida

cerros. Algunas especies de árboles típicas de
hábitats más secos suben por las filas de cerros
expuestos con buen drenaje. Estas filas también
sostienen “especialistas,” los cuales se encuentran
casi exclusivamente en las filas secas que
descienden en la Vertiente del Pacífico (Cuadro
3.3). Algunos de estos son endémicos en la región y
no han sido descritos (e.g., Myrcianthes sp., Prunus

Filas y cañones. Los árboles característicos del
bosque nuboso de altura tienden a crecer a altitudes
menores en empinados cañones de quebradas,
donde suele ser más húmedo y fresco que en los
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sp., Ilex sp.). Algunas especies comunes en la
húmeda Vertiente del Atlántico sobreviven en
cañones húmedos y como especies riparias (e.g.,

Lunania mexicana,
Trophis mexicana).

Ticodendron

incognitum,

Cuadro 3.3. Plantas características de asociaciones atmosféricas y edáficas en Monteverde.

Filas pedregosas. En las filas pedregosas y
secas en la Vertiente del Pacífico por debajo de
Monteverde se encuentran plantas que son típicas
de hábitats secos de altitud menor (Cuadro 3.3),

algunas de ellas se encuentran en los cerros de
piedra caliza detrás de la estación biológica en el
Parque Nacional Palo Verde a 100 m s.n.m. (e.g.,
Euphorbia schlechtendalii, Plumeria rubra). La
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mayoría no tienen hojas durante la estación seca,
incluyendo dos especies de bromelias (Pitcairnia
heterophylla y P. maidifolia), que crecen sobre
rocas expuestas. Varias especies de orquídeas y
litófitas suculentas perennes (plantas que crecen
sobre piedra) también crecen en la fila (e.g.,
Echeveria australis, Furcraea cabuya, Selenicereus
wercklei). Algunas especies de helechos y plantas
relacionadas también son características de estos
sitios secos (e.g., Selaginella pallescens,
Polypodium spp.).

permite a muchas epífitas sobrevivir en el
sotobosque bien iluminado.
Vegetación secundaria. "Charral" es el término
que se usa en español para la vegetación en la
primera etapa de desarrollo (1-3 años) que crece en
terrenos que han sido talados y pastizales
abandonados. Consiste de una densa maraña de 1-5
m de altura de hierbas, arbustos, enredaderas y
arboles jóvenes. Plantas comunes de este tipo de
vegetación incluyen Amaranthaceae (Iresine),
Asteraceae (Baccharis, Clibadium, Fleischmannia,
Mikania,
Sinclairia,
Vernonia),
Piperaceae
(Lepianthes, Piper), Melastomataceae (Conostegia,
Miconia), Malvaceae (Malvaviscus, Sida), Tiliaceae
(Triumfetta), Solanaceae (Cestrum, Solanum,
Witheringia), y Urticaceae (Boehmeria, Phenax,
Pilea, Urera). La vegetación que coloniza las áreas
con perturbaciones naturales tiene una diversidad
mucho menor que la del charral y tiende a estar
compuesta de especies locales, a diferencia de las
malas hierbas que se extienden a lo largo de los
caminos y que crece en claros. El charral cubre el
suelo de manera más rápida que la vegetación que
coloniza en áreas con disturbios naturales.
El término “tacotal” se usa para el bosque
secundario más alto (5-15 m) y desarrollado que
reemplaza al charral. Consiste de una mezcla de
hierbas grandes (Calathea, Heliconia), arbustos,
enredaderas y árboles (especies que colonizan los
claros y árboles jóvenes de bosque primario;
Cuadro 3.4). En estos bosques secundarios muchas
veces predominan una o dos especies que varían por
sitio. Por debajo de los 1400 m s.n.m. en la
Vertiente del Pacífico, predominan Conostegia
xalapensis, Inga punctata y Psidium guajava.
Viejos pastizales en la parte alta de la Vertiente del
Pacífico sobre los 1500 m s.n.m. muchas veces son
tomados por Conostegia oerstediana (Fig. 3.3). En
la parte alta de la Vertiente del Atlántico,
Neomirandea angularis y Piper auritum forman
una clara monocapa. En el valle de Peñas Blancas,
grupos compuestos únicamente por Heliocarpus
appendiculatus terminan en pastizales colonizados
por Miconia smaragdina y M. theaezans.

Bosque enano. En los cerros altos y expuestos a
los vientos alisios con neblina se encuentra un tipo
de bosque que es reducido en altura y se caracteriza
por árboles bajos y densos, con troncos retorcidos y
cubiertos en una capa gruesa de briófitas. Este
“bosque enano” está compuesto de especies más
características en sitios de mayor altitud, algunas de
las cuales crecen como arbustos epífitos en el
bosque de sotavento cercano (Cuadro 3.3). Algunos
ejemplos incluyen Clusia spp., Schefflera
rodrigueziana y Cosmibuena valerii. El dosel del
bosque enano puede ser extremadamente uniforme,
como si hubiese sido peinado por los fuertes vientos
alisios del noreste hasta quedar liso. En otros sitios,
el dosel es bajo y ocasionalmente fragmentado por
árboles emergentes. La dinámica de este bosque ha
sido bien estudiada (Lawton 1980, 1982, 1984,
1990, Lawton y Putz 1988; ver Capítulo 9, Ecología
de ecosistemas y dinámica del bosque).
Bosque pantanoso. Un bosque pantanoso se
encuentra a los 1600 m s.n.m. a lo largo del
Sendero Pantanoso en la RBBNM, entre el
precipicio sobre el cañón de Peñas Blancas y el
Cerro Sin Nombre. Esta área con poco drenaje tiene
pozas de agua estancada durante la estación lluviosa
y huecos donde los pies se hunden en el lodo. El
agua en una quebrada que sale de esta área tiene
color de té, probablemente por taninos disueltos.
Este bosque tiene algunos árboles grandes (e.g.,
Billia hippocastanum, Magnolia poasana, Ocotea
viridifolia, Sapium rigidifolium, Podocarpus
monteverdeensis) entre el dosel fragmentado
(Cuadro 3.3). La estructura abierta de este bosque le
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Cuadro 3.4. Árboles y arbustos característicos de bosque sucesional secundario en Monteverde.

	
  
a

Ver Myster (1993) para los datos sobre deslizamientos en el bosque nuboso de Monteverde.

	
  

66

	
  
Figura	
  3.3.	
  Grupo	
  denso	
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  de	
  la	
  misma	
  edad	
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  Conostegia	
  oerstediana	
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  caracteriza	
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  sucesión	
  secundaria	
  en	
  
pastizales	
  abandonados	
  a	
  orillas	
  de	
  la	
  RBBNM.	
  Fotografía	
  de	
  Nathaniel	
  T.	
  Wheelwright.	
  

3.1.5. Patrones morfológicos
efectiva, exponiendo su tronco liso y moteado de
colores gris, canela y café. Los árboles con espinas
se encuentran casi ausentes en el bosque nuboso;
e.g., Zanthoxylum melanostictum en el bosque
nuboso no tiene espinas, aunque cuatro especies del
mismo género en la Vertiente del Pacífico tienen
abundantes espinas en sus troncos. Los mejores
ejemplos de corteza distintiva se encuentran en los
hábitats estacionales en la Vertiente del Pacífico
(Cuadro 3.5).

Patrones de la corteza y el tronco.
La mayoría
de los árboles en el bosque nuboso no tienen
corteza distintiva. Los troncos de los árboles están
tan cubiertos con briófitas, epífitas y plantas
trepadoras herbáceas, que los patrones en la corteza
no se pueden ver de manera fácil. Entre las
excepciones hay dos especies de Calyptranthes
(Myrtaceae)
y
Quararibea
costaricensis
(Bombacaceae), cuya corteza exfoliante se
desprende de las epífitas en su tronco de manera
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Cuadro 3.5. Texturas distintivas de la corteza y formas de los troncos de árboles en Monteverde.

Raíces tabulares. Las raíces tabulares son
menos comunes en el bosque en Monteverde que en
las tierras bajas, y son más comunes en la Vertiente
del Atlántico que en el bosque nuboso o la
Vertiente del Pacífico. Algunas especies que tienen
raíces tabulares, al menos pequeñas, incluyen:
Cedrela tonduzii, Dussia spp., Ficus tuerckheimii,
Ocotea monteverdensis, Ocotea whitei, Pterocarpus
rohrii, Pouteria exfoliata, Quercus corrugata y
Sloanea spp. Las especies de Ocotea que se
encuentran en ambas vertientes generalmente
desarrollan raíces tabulares más grandes en el lado
Atlántico que el Pacífico. Las raíces tabulares del
gran Ficus tuerckheimii pueden abarcar 10 m; las de
Lauraceae y Sapotaceae generalmente tienen 2-3 m
de ancho.

Formas de la copa. Las copas con formas
distintivas son menos llamativas en el bosque
nuboso que en las tierras bajas. La mayoría de
copas son semi-esféricas a cónicas, cilíndricas o
irregulares, con ramas extendiéndose de manera
oportunista hacia los claros. Copas de una capa,
características de algunas especies secundarias, se
encuentran en la Vertiente del Pacífico (e.g.,
Lysiloma divaricate) y la Vertiente del Atlántico
(e.g., Acacia ruddiae, Albizia carbonaria, Croton
draco). Las hojas de Sapium rigidifolium, un árbol
del dosel en áreas pantanosas, son uniformes en
tamaño y ordenadas en una sola capa con una clara
“fisura de timidez” (ramas y copas adyacentes
separadas por una clara zona fronteriza, que parece
resultar del roce entre las ramitas de ambos árboles
al final de las ramas). En el bosque nuboso, las
“fisuras de timidez” son más comunes donde el
dosel está expuesto a los fuertes vientos alisios
(e.g., las laderas inclinadas hacia el este; Rebertus
1988).

Raíces fúlcreas.
Las raíces fúlcreas se
encuentran en especies que habitan en áreas muy
húmedas o pantanosas, o en claros. Son típicas entre
las
siguientes
especies:
Cecropia
spp.
(Cecropiaceae);
Chamaedorea
tepejilote
(Arecaceae); Ficus spp. (especialmente F.
hartwegii, F. tuerckheimii, y F. velutina); Iriartea
deltoidea (Arecaceae); Tovomitopsis allenii y T.
psychotrifolia (Clusiaceae). En la Vertiente del
Atlántico, Ocotea monteverdensis (Lauraceae) a
menudo desarrolla grupos de fibrosas raíces
fúlcreas extendiéndose desde las raíces tabulares,
una característica que no se observa en el lado
Pacífico.

La diversidad de hojas.
Las especies con
hojas compuestas son menos comunes en los
bosques montanos que en las tierras bajas (donde
predominan dos grandes familias de hojas
compuestas, Fabaceae y Bignoniaceae). Sin
embargo, el bosque nuboso sostiene muchas
especies de Meliaceae, Fabaceae (Mimosoideae) y
Sapindaceae, cuyas hojas pinnadas tienen foliolos
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del tamaño y la textura de una hoja simple.
Pithecellobium (Cojoba) costaricense es el único
ejemplo de un árbol con hojas bipinnadas finamente
divididas en el bosque nuboso. Las lianas del
bosque nuboso también tienen hojas simples (e.g.,
Celastrus vulcanica, Combretum laxum, Passiflora
spp., Smilax spp.) o foliolos grandes (e.g., Mucuna
urens, Paullinia austin-smithii).
Las hojas en las partes secas y calurosas de la
Vertiente del Pacífico usualmente son más finas y
de color verde claro. Por lo general, las hojas de
árboles del bosque nuboso son pequeñas o
medianas, de color verde oscuro, gruesas y rígidas
(Kapelle et al. 1990). En la Vertiente del Atlántico
muy húmeda, los árboles tienden a tener hojas
grandes, de color verde oscuro, y de textura
intermedia. Por lo general, visto desde lejos, el
dosel del bosque secundario es de un verde más
claro que el bosque primario.

Las hojas grandes son comunes entre las hierbas
del bosque nuboso, incluyendo las especies que
colonizan los claros (e.g., Calathea crotalifera, C.
marantifolia, Costus wilsonii, Gunnera insignis,
Heliconia monteverdensis, Renealmia scaposa,
Xanthosoma sp.), las plantas trepadoras de árboles
(e.g.,
Monstera,
Philodendron,
Asplundia,
Spaeradenia) y las epífitas (e.g., Anthurium
caperatum,
Pitcairnia
atrorubens,
Vriesea
werckleana, Pleurothallis saccata). Muchas epífitas
tienen hojas gruesas, curtidas, carnosas o con ceras,
o tallos hinchados que retienen agua, como los de
las familias Asteraceae (Neomirandea spp.),
Cactaceae (Epiphyllum lepidocarpum), Ericaceae
(Satyria warszewiczii; Fig. 3.4), Loranthaceae
(Psittacanthus schery), Orchidaceae (Epidendrum
obesum), Solanaceae (Lycianthes synanthera) y
Viscaceae (Phoradendron spp.).

	
  
Figura	
  3.4.	
  Rama	
  y	
  flores	
  de	
  Satyria	
  meiantha	
  (Ericaceae).	
  Dibujo	
  hecho	
  por	
  Willow	
  Zuchowski.	
  

Las plantas muchas veces producen hojas más
grandes a la sombra que al sol. Algunas especies
tienen hojas con formas diferentes a la sombra que
en la copa. Las hojas sombreadas de Dendropanax
arboreus tienen tres grandes lóbulos (con la forma
de una huella de dinosaurio), mientras las hojas de

la copa son simples. Hojas de ambos tipos se
encuentran en árboles jóvenes y en claros. Los
árboles jóvenes de Roupala glaberrima y R.
montana típicamente tienen hojas compuestas
imparipinnadas, pero los árboles adultos tienen
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hojas simples de aproximadamente el mismo
tamaño que un foliolo de los árboles jóvenes.

principales). Así, se ha registrado aproximadamente
una tercera parte de la flora de Costa Rica creciendo
sin cultivar en la región de Monteverde (ver
Bigelow y Kukle, “Helechos” y Apéndice 1).

3.1.6. Diversidad y riqueza de especies
Nuestro conocimiento de la flora de Monteverde
viene de aproximadamente 20 000 colecciones de
plantas creadas entre 1975 y 1995. En 1979, Valerie
Dryer hizo una lista de aproximadamente 850
especies de plantas vasculares de la región de
Monteverde, con base en colecciones hechas
durante un trabajo en Monteverde del Instituto
Smithsonian (Smithsonian Institution) /Cuerpo de
Paz (Peace Corps). Una lista de árboles de varias
estaciones biológicas en Costa Rica incluyó 272
especies conocidas de Monteverde (Hartshorn
1983). En 1990, una lista de plantas vasculares de la
región de Monteverde sobre 700 m s.n.m. contenía
más de 2000 especies (Haber 1991). Una
actualización de esta lista contiene 3012 especies,
incluyendo 755 especies de árboles (Apéndice 1).
Nuevas especies para el área y especies no descritas
se añaden continuamente (e.g., Atwood 1995,
Hammel 1997, Poveda y González 1997).

La diversidad dentro de y entre hábitats. Los
inventarios del bosque entre zonas de vida y
parcelas de investigación permanentes en
Monteverde sugieren que la riqueza de especies es
menor en hábitats montanos que en las tierras bajas
muy húmedas (Gentry 1990, Lieberman y
Lieberman 1994, Nadkarni et al. 1995; Cuadro 3.6).
La riqueza de especies más alta tiende a darse en las
tierras bajas más húmedas y a disminuir en hábitats
montanos o hábitats más secos con alta
estacionalidad (Gentry 1982, 1990). Aunque la
riqueza de especies por área (riqueza de especies
alfa) en Monteverde puede ser menor que en las
tierras bajas en el lado Atlántico, la diversidad de
hábitats a lo largo de la gradiente de humedad
elevada en las montañas de Monteverde producen
una alta riqueza de especies en un área pequeña
(riqueza de especies beta). La rica flora epífita del
bosque nuboso aumenta de manera significativa la
riqueza de especies total en la región de
Monteverde, en comparación con las tierras bajas
(Cuadro 3.7, Hammel 1990). Se han establecido
parcelas de investigación permanentes en nueve
sitios alrededor de Monteverde en las que los
árboles han sido medidos, marcados y, en algunos
casos, puestos en un mapa (Cuadro 3.6; ver Haber,
“Descripción”)

Riqueza de especies.
La riqueza de
especies se define como el número de especies que
se encuentran dentro de un área específica.
Aproximadamente 9000 especies de plantas
vasculares se conocen en Costa Rica (base de datos
del Instituto Nacional de Biodiversidad para el
proyecto Manual de las Plantas de Costa Rica, B.
Hammel, M. Grayum y N. Zamora, investigadores
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Cuadro 3.6. Resumen de los datos sobre especies de árboles en parcelas permanentes de bosque en Monteverde (ver Haber
“Descripciones”).

NA = información que no está disponible actualmente.
Cuadro 3.7. Distribución de especies en las formas de crecimiento de plantas vasculares nativas en Monteverde.

	
  
a

La categoría de hierbas incluye especies terrestres únicamente; las epífitas herbáceas se incluyeron con epífitas.

El endemismo y nuevas especies. Desde
1975, 167 especies completamente nuevas se han
recolectado en Monteverde, un 5,5% de la flora
local. De estas especies, se cree que 88 (53% de las
nuevas especies descritas) son endémicas de la
región de Monteverde. De toda la flora de
Monteverde, aproximadamente 10% de las especies
son endémicas de la Cordillera de Tilarán.

3.2; Fig. 3.5). La zona montana (sobre los 1200 m
s.n.m.) tiene 1708 especies (57% de la flora en
total). La Vertiente del Atlántico (700-1200 m
s.n.m.) tiene 1390 especies (46%) y la Vertiente del
Pacífico (700-1200 m s.n.m.) sólo 737 especies
(25%). La última zona merece atención especial por
la presencia de especies raras y no descritas, y por
la rápida destrucción del hábitat. El dominio de las
especies montanas en la flora de la región resulta en
gran parte de la gran diversidad de orquídeas y
helechos (epífitas y terrestres) en el bosque nuboso.
Las epífitas comprenden un 29% de la flora y son
más llamativas y abundantes en el bosque nuboso
(Cuadro 3.7). La riqueza de especies menor en la
vertiente del Atlántico puede reflejar recolección
menos intensiva ahí.

3.1.7. Diversidad y distribución de formas
de crecimiento
Poco se conoce sobre la distribución de especies
entre las zonas de vida de Monteverde, pero el
número de especies registradas en los tres tipos de
vegetación principales sí se ha contado (ver Sec.
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Figura	
  3.5.	
  Número	
  de	
  especies	
  de	
  helechos,	
  monocotiledóneas	
  y	
  dicotiledóneas	
  en	
  los	
  tres	
  tipos	
  generales	
  de	
  vegetación	
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Hierbas. Las hierbas se definen como plantas
erguidas y no leñosas, para distinguirlas de los
bejucos (no erguidas) y los arbustos (leñosos).
Algunas plantas caen en medio de estas tres
categorías; muchas malas hierbas de pastizales
(e.g., Ageratina y Sida) desarrollan tallos leñosos en
las bases, y algunos helechos pueden crecer como
epífitas o como hierbas terrestres. Estas especies
fueron contadas según su forma de crecimiento más
común. Un total de 616 especies de hierbas
terrestres (incluyendo 144 helechos) (21% de la
flora en total) han sido identificadas en Monteverde

(Cuadro 3.7). Esto incluye 245 especies
dicotiledóneas en 44 familias (13% de todas las
especies
dicotiledóneas)
y
227
especies
monocotiledóneas en 21 familias (28% de todas las
especies monocotiledóneas; Apéndice 2). Las
especies herbáceas dicotiledóneas son más
abundantes en las familias Acanthaceae,
Asteraceae, Gesneriaceae, Lamiaceae y Rubiaceae.
Las familias monocotiledóneas más diversas son
Araceae,
Commelinaceae,
Cyperaceae,
Marantaceae, Orchidaceae y Poaceae (Fig. 3.6).
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Figura	
  3.6.	
  Distribución	
  del	
  número	
  de	
  especies	
  de	
  hierbas	
  terrestres	
  por	
  familia	
  de	
  plantas	
  en	
  Monteverde	
  	
  

Muchas especies herbáceas, especialmente
plantas de maleza de las familias Asteraceae y
Poaceae, son más típicas en áreas perturbadas como
los lados de las calles y los pastizales que en sus
hábitats naturales. Algunas hierbas típicas de los
hábitats boscosos incluyen especies de Araceae
(Dieffenbachia, Spathiphyllum), Cyclanthaceae
(Carludovica,
Cyclanthus),
Commelinaceae
(Dichorisandra hexandra, Tradescantia zanonia),
Costaceae (Costus), Gesneriaceae (Alloplectus,
Besleria princeps), Orchidaceae (Cranichis,
Corymborkis) y Zingiberaceae (Renealmia).
Comparado con bosques muy húmedos en altitudes
menores, las hierbas forman un porcentaje menor de
la biomasa en hábitats montanos no perturbados,
encontrándose principalmente en claros y en las
orillas del bosque (e.g., especies de Calathea,
Costus, Heliconia).

tallo y forma de crecimiento como un árbol. Las
dicotiledóneas están representadas por 345 especies
de arbustos (19% de todas las especies
dicotiledóneas) en 46 familias (Apéndice 2).
Arbustos y arbolitos dicotiledóneos se encuentran
bien representados en hábitats primarios y
secundarios. Cinco familias dicotiledóneas dominan
el nivel de arbustos en el sotobosque del bosque
primario:
Acanthaceae,
Melastomataceae,
Piperaceae, Rubiaceae y Solanaceae (Fig. 3.7). En
áreas perturbadas, Asteraceae, Euphorbiaceae,
Fabaceae, Malvaceae, Solanaceae y Urticaceae son
las familias más importantes. Entre las
monocotiledóneas, sólo 21 especies (3% de todas
las especies monocotiledóneas) son parecidas a los
arbustos, todas en las familias Arecaceae y Poaceae.
Las 19 especies de Arecaceae se destacan en el
sotobosque de las zonas de vida más húmedas,
mientras las especies de Poaceae arbustivas (e.g.,
las especies en los géneros Gynerium, Lasiacis, y
Pennisetum) forman un grupo de arbustos semileñosos comunes en las zonas de vida más secas y
en áreas perturbadas.

Arbustos y arbolitos. Los arbustos se definen
como plantas leñosas y de crecimiento
independiente de menos de 5 m de altura al llegar a
la madurez. El término “arbolito” se ha usado para
las especies de menos de 5 m de altura con un solo
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Figura	
  3.7.	
  Distribución	
  del	
  número	
  de	
  especies	
  de	
  arbustos	
  y	
  arbolitos	
  por	
  familia	
  de	
  plantas	
  en	
  Monteverde.	
  

Árboles. Los árboles se definen como plantas
leñosas de crecimiento independiente, que miden al
menos 5 m de altura o 10 cm de diámetro a la altura
de pecho (DAP). Un total de 755 especies de
árboles en 92 familias han sido identificadas en
Monteverde (Cuadro 3.7; Apéndice 2). Los árboles
comprenden un 25% de todas las especies de
plantas. De estas, 730 especies son dicotiledóneas
en 88 familias. Once especies de palmas (1,5% de
todas las especies de árboles) a menudo crecen del
tamaño de árboles. El árbol Podocarpus
monteverdeensis (Podocarpaceae), una especie
endémica y la única gimnosperma nativa en
Monteverde, es un árbol del dosel del bosque

nuboso y el pantano. Trece especies de helechos
arborescentes también sobrepasan los 5 m de altura.
Lauraceae es, por mucho, la familia dominante en
riqueza de especies (Fig. 3.8) y en importancia en el
dosel. La familia Lauraceae conformó un 31% del
área basal de tallos en el Bosque muy húmedo
Montano Bajo (Nadkarni et al. 1995). Al menos
228 especies de árboles se encuentran en la
Vertiente del Pacífico (700-1200 m s.n.m.), 394
crecen en la zona montana (sobre 1200 m s.n.m.) y
370 se han registrado en la Vertiente del Atlántico
(700-1200 m s.n.m.).
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Figura	
  3.8.	
  Distribución	
  del	
  número	
  de	
  especies	
  de	
  árboles	
  por	
  familia	
  de	
  plantas	
  en	
  Monteverde.	
  	
  

Plantas trepadoras. Las plantas trepadoras son
plantas que no se pueden sostener erguidas al llegar
a la madurez. Algunas lianas jóvenes (e.g., Salacia,
Paullinia) se pueden encontrar como árboles
jóvenes erguidos de 2 m de altura. Las plantas
trepadoras se pueden dividir en tres formas de
crecimiento: trepadoras de troncos herbáceas,
bejucos y lianas.
Trepadoras de troncos herbáceas. Estas
plantas a veces se denominan epífitas trepadoras de
troncos (Gentry 1993, Hartshorn y Hammel 1994)
porque las partes bajas de sus tallos muchas veces
se mueren, cortando su conexión con el suelo. La
mayoría de las especies son de la familia Araceae
(32 especies de Philodendron, Monstera y

Syngonium), Cyclanthaceae (8 especies de
Asplundia [Fig. 3.9], Evodianthus y Ludovia),
Gesneriaceae (11 especies de Alloplectus,
Columnea y Drymonia) y Scrophulariaceae (4
especies de Schlegelia; Apéndice 2). Estas plantas
son más abundantes en el bosque nuboso, donde
crecen en casi todos los árboles; son menos
comunes en la Vertiente del Pacífico seca. En el
bosque nuboso, la corteza desnuda se ve muy poco
entre las epífitas que crecen en troncos. La especie
Quararibea costaricensis y algunas otras especies
de Myrtaceae sobresalen como excepciones porque
sus cortezas exfoliantes lisas se deshacen de las
briófitas y los helechos y mantienen sus troncos
libres de plantas trepadoras, por lo general.
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Figura	
  3.9.	
  Inflorescencia	
  de	
  Asplundia	
  micrphylla	
  (Cyclanthaceae).	
  Fotografía	
  de	
  Stephen	
  Ingram.	
  

Bejucos – Estas plantas se definen como
trepadoras herbáceas o semi-leñosas que por lo
general no llegan a medir más de 5 m de largo. Los
bejucos son más abundantes en el bosque
secundario, en pastizales abandonados y a lo largo
de las calles, que en el bosque primario. Las
familias
Asclepiadaceae,
Asteraceae,
Convolvulaceae, Cucurbitaceae, Fabaceae y
Malpighiaceae tienen muchas especies de bejucos

(Apéndice 2). Un total de 81 especies de bejucos
dicotiledóneos y seis especies monocotiledóneas
(más las aráceas y ciclantáceas) han sido
identificadas (Cuadro 3.7). Los tallos de algunas
especies de Convolvulaceae que crecen sobre el
suelo mueren anualmente; en otras especies, los
tallos son semi-leñosos y perennes.
Lianas – Estas plantas son trepadoras
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leñosas perennifolias que llegan a medir más de 5 m
de largo. Pueden ascender al dosel (e.g., Celastrus,
Mucuna [Figs. 3.10, 3.11], Passiflora, Paullinia;
ver Diller O’Dell, “Mucuna”) o formar densas
marañas en claros o en las orillas del bosque
(Chusquea y Smilax). Las lianas suben por los
troncos de los árboles usando diminutas raíces
adventicias
(e.g.,
Hydrangea
astrolasia,
Marcgravia brownei, Passiflora brevifila), trepan
poniendo sus tallos sobre las ramas (e.g., Irisine
calea, los bambúes Arthrostylidium, Chusquea y
Rhipidocladum) o suben vertiginosamente por tallos

pequeños de árboles (e.g., Rhynchosia). En
Monteverde, 43 familias tienen lianas, de las cuales
las más ricas en especies son Convolvulaceae,
Fabaceae,
Malpighiaceae
y
Passifloraceae
(dicotiledóneas), y Dioscoreaceae y Smilacaceae
(monocotiledóneas) (Fig. 3.12). En Monteverde se
encuentran 220 especies de lianas (193
dicotiledóneas, 25 monocotiledóneas y al menos 2
helechos; Apéndice 2). Las lianas son más
abundantes en el bosque secundario y hábitats más
secos y menos comunes en el bosque nuboso.

	
  
Figura	
  3.10.	
  Flores	
  de	
  Mucuna	
  urens.	
  Dibujo	
  de	
  Willow	
  Zuchowski.	
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Figura	
  3.11.	
  Vaina	
  cubierta	
  por	
  espinas	
  de	
  Mucuna	
  urens.	
  Fotografía	
  de	
  Barbara	
  L.	
  Clauson.	
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Figura	
  3.12.	
  Distribución	
  del	
  número	
  de	
  especies	
  de	
  lianas	
  por	
  familia	
  de	
  plantas	
  en	
  Monteverde.	
  	
  

Epífitas y hemiepífitas. Las epífitas son plantas
que crecen encima de otras plantas. Así como las
lianas, su estrategia es alcanzar una posición al sol
sin producir tallos (Fig. 3.1). Con la excepción de
los matapalos, las epífitas no parasitan a sus
hospederos, sino que obtienen humedad y nutrientes
de la atmósfera, de materias disueltas en la llovizna
y lluvia que fluyen por los tallos que las sostienen y
de hojarasca orgánica que acumulan alrededor de
sus raíces. El término se usa aquí para describir a
las plantas cuyas semillas germinan encima de otras
plantas
(incluyendo
parásitas
como
las
Loranthaceae). Muchas especies que normalmente
son epífitas se pueden encontrar creciendo sobre
piedras, troncos caídos o capas de musgo en el
suelo. En el bosque nuboso, las plantas terrestres,
como las palmas, ocasionalmente crecen como
epífitas, pero esto es una excepción a su forma de
crecimiento normal, sobre el suelo (pero ver Putz,
“Árboles sobre árboles”).
Las hemiepífitas (“medio epífitas”) comienzan
su vida como epífitas; mientras crecen, envían

raíces al suelo donde obtienen acceso a los
nutrientes y el agua de la tierra. Las hemiepífitas
pueden mandar largas raíces aéreas directamente al
suelo (Ficus, Clusia; Fig. 3.13) o enviarlas por el
tronco del árbol hospedero (Blakea, Cavendishia,
Clusia, Ficus, Markea). Las lianas son diferentes de
las hemiepífitas en que envían sus tallos hacia
arriba desde semillas que germinan en el suelo
(Marcgravia, Monstera), pero sus formas de
crecimiento operativas son similares. Muchas
especies de Araceae y Cyclanthaceae comienzan su
vida como trepadoras de troncos, pero sus tallos en
las partes bajas no aumentan en diámetro y pueden
morir, dejándolas como aparentes epífitas. El que
una planta crezca como liana o como epífita
depende de los requisitos para la germinación de
sus semillas; las semillas de algunas especies de
higos no germinan en tierra en el suelo, sólo en
tierra arbórea que se acumula en las horquetas de
árboles hospederos (Titus et al. 1990; ver Titus,
“Porqué los higuerones”).

	
  

79

	
  
Figura	
  3.13.	
  Hojas	
  y	
  fruta	
  de	
  Clusia	
  stenophylla	
  (Clusiaceae).	
  Dibujo	
  de	
  Willow	
  Zuchowski.	
  

Las epífitas son la forma de vida más rica en
especies entre la flora de Monteverde, con 878
especies, incluyendo 230 especies dicotiledóneas en
25 familias, 471 especies monocotiledóneas en
cinco familias y 177 helechos y plantas
relacionadas en 13 familias (ver Ingram, “Las
epífitas” y Apéndice 2). Orchidaceae es la familia
de epífitas más rica en la región de Monteverde, con
más de 450 especies de epífitas (ver Atwood, “Las

orquídeas” y Apéndice 3), seguida de Araceae,
Bromeliaceae, Gesneriaceae y Piperaceae, cada una
con más de 30 especies. Estas familias también
contienen muchas especies que no crecen como
epífitas (Fig. 3.14). Por ejemplo, 49 especies de
orquídeas crecen como hierbas terrestres y una
especie (Vanilla planifolia) es un bejuco que trepa
los troncos de árboles.
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Figura	
  3.14.	
  Distribución	
  del	
  número	
  de	
  especies	
  de	
  epífitas	
  por	
  familia	
  de	
  plantas	
  en	
  Monteverde.	
  	
  

La máxima abundancia y diversidad de epífitas
se encuentra en el bosque nuboso. La máxima
densidad de epífitas se encuentra en las laderas y
filas orientadas hacia el este, donde las ramas
grandes tienen capas gruesas de musgo, epífitas y
tierra arbórea que pesan cientos de kilogramos
(Lawton y Dryer 1980, Nadkarni 1984, 1986,
1994). Los bosques de la Vertiente del Pacífico
también sostienen una comunidad de epífitas
abundante y diversa (Ingram y Nadkarni 1993).
Más de 250 especies de epífitas fueron identificadas
en las parcelas de investigación de 4 ha de Nadkarni
(Ingram 1989, Ingram et al. 1996; ver Ingram, “Las
epífitas” y Apéndice 1). Algunas bromelias de este
bosque han sido descritas por Ingram, et al. (1996;
ver Luther, “Las bromelias” y Apéndice 4).
La biomasa de epífitas se concentra en el dosel.
Los bajos niveles de luz en el sotobosque limitan
las especies de epífitas que pueden crecer ahí y
aquellas que bajan con ramas caídas tienden a morir
rápidamente (Matelson et al. 1993). La abundancia
y diversidad de las epífitas cae de manera dramática
al bajar por la Vertiente del Pacífico, lo cual

paralela la disminución de precipitación durante la
estación seca. Las bromelias con hojas angostas y
resistentes (e.g., Tillandsia spp.) que se encuentran
en el valle del Río Guacimal más abajo de
Monteverde están adaptadas a la estación seca
anual; otras especies botan sus hojas durante este
tiempo
(e.g.,
Pitcairnia
heterophylla,
P.
maidifolia).
La diversidad, la distribución y el estatus de
conservación de las orquídeas de Monteverde están
entre los mejor documentados entre los bosques
nubosos tropicales (ver Atwood, “Las orquídeas”).
Monteverde es el lugar con la diversidad de
orquídeas más alta que se conoce en el planeta; el
número en total de especies excede los 450 (J.
Atwood, com. pers.). Treinta y cuatro especies de
orquídeas completamente nuevas se han encontrado
en Monteverde (Atwood 1995, Atwood y Dressler
1995, G. Barbosa, com. pers.).
No es raro encontrar individuos de especies que
generalmente son terrestres creciendo como epífitas
en tierra arbórea en los troncos de árboles en el
bosque nuboso (e.g., Chamaedorea tepejilote, Pilea
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spp., Solanum americanum; ver Putz, “Árboles
sobre árboles”). En estas condiciones muy
húmedas, se puede ver una transición fluida entre el
sotobosque, los claros y el dosel. Las relaciones
filogenéticas entre arbustos y epífitas del género
Psychotria (Rubiaceae) han sido analizadas, lo cual
sugiere una vía evolucionaria en la cual las epífitas
pueden evolucionar de los arbustos en el
sotobosque del bosque nuboso (ver Nepokroeff y
Sytsma, “La evolución en Psychotria”).
Las epífilas son plantas que crecen en las hojas
de otras plantas. Aunque han recibido poca
atención, forman otro grupo diverso de epífitas,
especialmente en el bosque nuboso y en el bosque
lluvioso de la Vertiente del Atlántico (ver Morales,
“Plantas que crecen sobre hojas vivientes”).
Algunas epífilas fijan nitrógeno atmosférico que
puede ser absorbido por la hoja hospedera. Sin
embargo, cuando las epífilas forman una capa
densa, pueden inhibir la fotosíntesis en la hoja
hospedera o aumentar la humedad en la superficie
de la hoja, lo que puede propiciar enfermedades de
la hoja.

(ver Sargent, “Los matapalos”); muchas veces se les
llama matapalos. Algunas especies son pestes
destructivas de árboles cítricos y árboles nativos en
los pastizales de Monteverde. Este grupo se divide
en tres familias: Eremolepidaceae (Antidaphne, una
especie), Loranthaceae (con 5 géneros y 13 especies
en Monteverde) y Viscaceae (Dendrophthora, una
especie y Phoradendron, 9 especies; Apéndices 1 y
2). La mayoría de especies tienen flores pequeñas y
apenas visibles de color verde amarillo, pero las
especies de Psittacanthus (Loranthaceae) tienen
flores rojas que son polinizadas por colibríes (Fig.
3.15). Todas las especies son parásitas de las ramas
de árboles o arbustos. Gaiadendron punctatum
también crece como un arbolito, probablemente
como parásita de las raíces de árboles (ver Sargent,
“Un matapalo excepcional”). Aunque estos
parásitos le quitan agua y nutrientes a sus
hospederos con sus raíces adventicias penetrantes y
parecidas a brotes jóvenes llamados haustorios, sus
hojas de color verde o anaranjado contienen
clorofila y hacen fotosíntesis. Experimentos en el
campo en Monteverde mostraron cómo ocurren la
germinación y el establecimiento de plántulas en
Phoradendron robustissimum en su planta
hospedera Sapium glandulosum (previamente S.
oligoneurum; Sargent 1995; ver Sargent, “Los
matapalos”).

Parásitos.
Las plantas parásitas obtienen al
menos parte de sus nutrientes mediante vínculos
con el tejido de otras plantas. Las plantas
Loranthaceae son parásitas comunes de los árboles
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Figura	
  3.15.	
  Flor	
  de	
  Psittacanthus	
  sp.	
  (Loranthaceae),	
  un	
  arbusto	
  parásito	
  polinizado	
  por	
  colibríes.	
  Fotografía	
  de	
  Stephan	
  
Ingram.	
  

Las plantas de la familia Balanophoraceae son
parásitas con tallos bajo tierra que se fijan a las
raíces de los árboles con sus tubérculos (raíces
modificadas). No tienen clorofila ni hojas visibles,
y no parecen escoger hospederos específicos. Su
existencia se nota sólo cuando las inflorescencias
emergen de la tierra. Sus flores unisexuales son de
las más pequeñas del mundo. Aunque nada se
conoce sobre su biología reproductiva en
Monteverde, algunas especies son polinizadas por
moscas; otras tienen semillas con eleosomas
dispersadas por hormigas (cuerpos aceitosos
pegados a propágulos; Cronquist 1981). La
inflorescencia fálica o similar a un hongo de
Helosis cayennensis es un tallo de 10-15 cm con un
extremo apical rojo con forma de porra y cubierta
de pequeñas escamas geométricas. Estas plantas
poco comunes crecen en el sotobosque entre los
900-1300 m s.n.m. en la Vertiente del Pacífico y en
el valle de San Gerardo (1100 m s.n.m.). La otra
especie de Balanophoraceae en Monteverde,
Langsdorffia hypogaea, tiene una inflorescencia

similar a una piña de pino de 4-6 cm de lado a lado
y que apenas sobresale por encima de la superficie
del suelo. Está cubierta con escamas grandes que se
abren, exponiendo una columna densa de pequeñas
flores de color café gris. Las inflorescencias
aparecen en grupos pequeños saliendo de la tierra al
lado de los senderos en el bosque, desde Bajo del
Tigre hasta el bosque nuboso (Sendero Pantanoso).
Las colonias persisten en los mismos sitios por
varios años.
Las plantas de la familia Ericaceae incluyen la
hierba rara Monotropa uniflora (Indian pipe; a
veces segregado a la familia Monotropaceae), que
produce un tallo sin ramificaciones de 10-15 cm
con una o unas cuantas flores grandes blancorosáceas. Esta planta micotrófica (asociada con
hongos) perennifolia tiene hojas similares a
escamas y le falta clorofila. Las plantas dependen
de mantenerse fijas a un hongo para proveerse de
alimento, agua y minerales. Debido a que el hongo
tiene una conexión a las raíces de los árboles por
micorizomas, se supone que la asociación es
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parásita de manera indirecta (Cronquist 1981). La
especie crece en pequeñas colonias debajo de los
robles en el bosque nuboso (1500-1600 m s.n.m.).

reducidas a escamas, esta hierba en apariencia
delicada se parece a Gymnosiphon. Esta rara
especie micotrófica sólo ha sido colectada en el
sotobosque del bosque secundario en la comunidad
de Monteverde (1300-1400 m s.n.m.). Una
monocotiledónea de forma similar, Triuris sp.
(Triuridaceae), es una planta de la cual se conoce
sólo un individuo colectado en el bosque enano de
Monteverde (Davidse et al. 1994).

Saprofitas. Las saprofitas son plantas que
obtienen sus nutrientes de materia orgánica muerta,
como plantas en descomposición. Usualmente no
tienen clorofila ni fotosintetizan. Las plantas de la
familia Burmanniaceae son saprofitas terrestres
relacionadas a la familia Orchidaceae. No tienen
clorofila y tienen tallos delgados con hojas
similares a escamas ordenadas en forma de espiral.
La especie Gymnosiphon suaveolens tiene tallos
débiles de 4-8 cm, con varias flores en su punta; la
flor y el tallo son ambos de color blanco lavanda.
Generalmente crece en grupos pequeños, y se
extiende por Monteverde, aunque es poco común.
La especie Apteria aphylla es una hierba similar
pero aún menos común que se encuentra en el valle
de Peñas Blancas (800-900 m s.n.m.). La genciana,
Voyria flavescens (Gentianaceae), que es una hierba
solitaria de 7-10 cm, con tallo y flor amarilla, se
encuentra muy reducida. Sin clorofila, con hojas

Higuerones. Los higuerones comienzan su vida
como epífitas. Mientras crecen, mandan raíces
adventicias hacia abajo, las cuales se convierten en
una red que encierra al tronco del árbol hospedero.
La copa del higuerón sobrepasa la copa de su
hospedero en altura. La combinación de la sombra,
la competencia por nutrientes y, posiblemente, el
efecto restrictivo de las raíces de los higuerones
alrededor del tronco, matan al hospedero. Una vez
que muere el árbol hospedero, el higuerón puede
persistir por varias décadas como un árbol de
crecimiento independiente (Fig. 3.1

	
  
Figura	
  3.16.	
  Vista	
  hacia	
  arriba	
  dentro	
  y	
  de	
  un	
  tronco	
  hueco	
  de	
  higuerón,	
  Ficus	
  tuerckheimii	
  (Moraceae),	
  después	
  de	
  que	
  el	
  
tronco	
  del	
  árbol	
  hospedero	
  se	
  haya	
  muerto	
  y	
  descompuesto.	
  Fotografía	
  de	
  Gregory	
  Dimijian.	
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Las especies del género Ficus son los higuerones
más conocidos y varias especies son comunes en
Monteverde (ver Burger 1977 para una clave de
especies). Experimentos de germinación con las
semillas de las especies F. pertusa y F. tuerckheimii
con condiciones epífitas y terrestres simuladas
muestran que las semillas de Ficus pocas veces
germinan en tierra, pero no muestran efectos
autopáticos (Titus et al. 1990; ver Titus, “Porqué
los higuerones”). La evidencia de preferencias de
hospederos específicos en F. crassiuscula fue
documentada por observación a largo plazo
(Daniels y Lawton 1991, 1993). La evolución
independiente del hábito estrangulador de F.
crassiuscula, un miembro del subgénero
Pharmacosycea, que usualmente crece de forma
independiente, fue explorada por Lawton (1986,
1989) y Ramírez (1988).
Ficus crassiuscula, un árbol común en el bosque
nuboso que se conoce como “chilamate”, no es una
verdadera hemiepífita. El chilamate comienza su
vida como un bejuco, deslizándose por el
sotobosque en busca de un árbol hospedero
apropiado para subir. Los bejucos prefieren a
Guarea kunthiana, un árbol del dosel común en el
bosque nuboso (Lawton 1986, 1989, Daniels y
Lawton 1991, 1993). Cuatro especies de Ficus son
higuerones auténticos del subgénero Urostigma;
todos se encuentran en la Vertiente del Pacífico
entre 1200 m s.n.m. y la Divisoria Continental.
Ficus hartwegii crece como un gran árbol del dosel
en Monteverde, con un tronco abierto y fibroso. Sin
embargo, en la Vertiente del Atlántico, muchas
veces llega a la madurez como un arbusto
hemiepífito. Ficus pertusa generalmente alcanza la
madurez reproductiva como hemiepífita y
raramente se vuelve un árbol independiente. Ficus
tuerckheimii generalmente crece hasta convertirse
en un gran árbol del dosel, el higuerón más común
en la comunidad de Monteverde y en el bosque
nuboso bajo (1300-1550 m s.n.m.). La especie
simpátrica, F. velutina, crece a ser un gran árbol del
dosel; crece en cañones húmedos y en sitios
protegidos.
Varias especies y familias no relacionadas con
los higos han evolucionado formas de crecimiento
similares, incluyendo la especie Alzatea verticillata
(Alzateaceae), un arbusto hemiepífito que en
ocasiones crece hasta ser un árbol grande, con la
forma de crecimiento de un higuerón. La especie
Ceiba rosea (Bombacaceae), común en el Refugio
Eladio y en Poco Sol, es una hemiepífita con hojas
palmeadamente compuestas y raíces espinosas que

puede volverse un árbol independiente. Especies de
Clusia a menudo se convierten en hemiepífitas del
tamaño de árboles en el bosque nuboso,
especialmente en las cimas y las filas más altas.
Aunque algunas especies se describen como
estranguladoras en otras partes del Neotrópico, no
se ha mostrado que las especies en Monteverde
maten a sus hospederos. Coussapoa spp.
(Cecropiaceae), comúnmente crecen como grandes
hemiepífitas en la Vertiente del Atlántico, de San
Gerardo a Poco Sol. En ocasiones crecen al tamaño
se árboles y desarrollan la forma de crecimiento
distintiva de los higuerones.
Helechos. Un total de 358 especies de
helechos y sus aliados en 25 familias han sido
identificadas en Monteverde (ver Bigelow y Kukle
“Los helechos,” y Apéndices 1 y 2). Las especies se
dividen entre hierbas terrestres (144 especies, 40%)
y epífitas (177 especies, 49%; ver Cuadro 3.7).
Quince especies crecen como árboles y arbustos
con distintivos troncos erguidos, y 19 especies
crecen como trepadoras de troncos, incluyendo
varias que se convierten en bejucos semi-leñosos,
como Lomariopsis spp. (Lomariopsidaceae),
Polybotrya alfredii (Drypteridaceae), Polypodium
ptilorhizon (Polypodiaceae), Salpichlaena spp.
(Blechnaceae) y Sticherus spp. (Gleicheniaceae).
Los helechos son más abundantes en el bosque
nuboso, donde los troncos de árboles y el dosel
sostienen muchas especies epífitas. La proporción
de especies terrestres es más alta en hábitats
boscosos más secos, donde varias especies
comúnmente crecen sobre piedras (e.g., Polypodium
plumula, P. polypodioides, P. rhodopleuron,
Selaginella pallescens). Sólo 45 especies (13%) de
helechos han sido recolectados en la Vertiente del
Pacífico seca, por debajo de 1200 m s.n.m.; el 60%
crecen en la zona montana, sobre los 1200 m s.n.m.;
58% de las especies se encuentran en la Vertiente
del Atlántico, lo cual refleja las condiciones
extremadamente húmedas que hay ahí durante el
año (Cuadro 3.5). Los géneros más grandes de
helechos en Monteverde son Polypodium (18 spp.),
Asplenium (19 spp.), Thelypteris (24 spp.) y
Elaphoglossum (38 spp.; Apéndice 1).
Los helechos arborescentes se encuentran en las
familias
Cyatheaceae
(Alsophila,
Cyathea,
Sphaeropteris),
Dicksoniaceae
(Dicksonia
gigantea) y Thelypteridaceae (Thelypteris decusata;
Fig. 3.17). No todos los miembros de la familia
Cyatheaceae desarrollan una forma de crecimiento
como la de un árbol (e.g., Cnemidaria mutica).
	
  

85

Alcanzando los 8 m de altura, Sphaeropteris brunei
es el helecho arborescente más grande en
Monteverde, con un tronco distintivo cubierto con
escamas densas de color beige, similares a pelos. La
distribución de los helechos arborescentes a lo largo
de la gradiente altitudinal que cruza tres zonas de
vida fue descrita en Monteverde por Lee et al.
(1986). Los helechos arborescentes son más

abundantes y diversos en la zona de vida Bosque
pluvial Montano Bajo, donde se encuentran siete
especies. Sólo tres especies se encuentran en el
Bosque muy húmedo Montano Bajo y ninguna en el
Bosque muy húmedo Premontano. Una especie de
Alsophila crece en los cañones húmedos de
quebradas, hasta los 1200 m s.n.m. en la zona
premontana (W. Haber, obs. pers.).

	
  
Figura	
  3.17.	
  Helechos	
  arborescentes	
  (Cyatheaceae).	
  Fotografía	
  de	
  Nathaniel	
  T.	
  Wheelwright.	
  

Algunos helechos terrestres forman plántulas,
que son plantas pequeñas que crecen en las frondas
de los helechos y que pueden establecer nuevas
plantas de manera vegetativa. Koptur y Lee (1993)
encontraron que las especies capaces de producir
plántulas fueron más comunes en el Sendero
Nuboso (zona de vida Bosque pluvial Montano
Bajo) que en el bosque más seco de los Campbell
(6% de especies entre el 24% de especies que se
encuentran en la zona de vida Bosque muy húmedo
Montano Bajo).

Briófitas. El conocimiento que hay sobre las
briófitas de Monteverde es rudimentario. G.
Dauphin, S. Ingram, R. Lawton, M. Lyon y S. R.
Gradstein han hecho colecciones significativas.
Estudios florísticos de las briófitas de Monteverde
proporcionan listas de especies (Reed y Robinson
1971, Gradstein et al. 1994, Sillett et al. 1995).
Aproximadamente 190 especies de briófitas en 39
familias (133 hepáticas, 56 musgos y 1
antocerotófito) han sido colectadas de las parcelas
de árboles de 4 hectáreas de Nadkarni (Gradstein et
al. 1994; Gradstein, “Las briófitas” y Haber,
“Descripción”). La flora briófita del dosel y el
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sotobosque
son
distintas.
Las
hepáticas
generalmente son más abundantes y diversas que
los musgos; las hepáticas forman la mayor parte de
las epífilas (ver Gradstein, “Las briófitas” y
Morales, “Plantas que crecen sobre hojas
vivientes”).

(morels) y Pleurotus (oyster mushrooms; W.
Zuchowski, com. pers.). Psilocybe cubensis (Magic
Mushroom), una especie alucinógena tóxica comida
ocasionalmente por sus efectos psicoactivos, crece
comúnmente en el estiércol de caballos con una
especie de Panaeolus. Algunos de los otros hongos
comunes incluyen especies de Auricularia,
Geastrum, Hygrocybe, Marasmius, Mycena y
Russula. Varias especies de Phallaceae (Aseroe,
Clathrus y Mutinus) se encuentran en la comunidad
de Monteverde y el bosque nuboso bajo. El
Calostoma cinnabrina (Slimy-stalked Puffball)
anaranjado y el diminuto Hygrocybe spp. (Scarlet
Waxy Caps) se ven a menudo en el bosque nuboso.
La impresión general entre aficionados de los
hongos en Monteverde es que los basidiomicetos
terrestres son diversos pero no llamativos, porque
son esporádicos, diminutos (e.g., Marasmius y
Mycena) o se encuentran como individuos dispersos
y solitarios comparados con los grupos grandes de
algunos géneros (e.g., Boletus, Suillus y
Tricholoma) que se encuentran en los bosques
templados, que tienen asociaciones micorrícicas con
especies de árboles. Sin embargo, los hongos que se
encuentran en madera podrida a veces se
encuentran en grupos grandes en el bosque nuboso
(Fig. 3.18).

Hongos y líquenes. Los hongos y los líquenes
en Monteverde han sido estudiados aún menos que
las briófitas. Lesica y Antibus (1990) examinaron
las epífitas en Monteverde y la Estación Biológica
La Selva buscando hongos micorrícicos vesiculoarbusculares (Maffia et al. 1993; ver Maffia,
“Micorrizas”). Encontraron micorrizas asociadas
con orquídeas y la mayoría de especies de
Ericaceae. Sin embargo, muchas epífitas del dosel
que son miembros de familias que generalmente
mantienen asociaciones micorrícicas en otras partes,
no las tenían en el dosel. Un mundo asombroso de
relaciones altamente especializadas entre hongos
parásitos e insectos, desconocido aún para muchos
biólogos, fue estudiado en Monteverde (ver
Lichtwardt, “Hongos del intestino”).
Aunque no hay tradición de recolectar hongos en
Costa Rica, varias especies comestibles crecen en
Monteverde, incluyendo Lactarius indigo (Blue
Milky), Laetiporus sulphureus (Chicken of the
Woods),
Armillariella
(honey
mushrooms),
Agaricus (meadow mushrooms), Morchella
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Figura	
  3.18.	
  Hongos	
  de	
  Monteverde.	
  Fotografía	
  de	
  Mitch	
  Valburg.	
  

3.1.8. Especies escapadas y naturalizadas

invadir sitios donde han caído árboles grandes,
deslizamientos, caminos y senderos anchos en el
bosque. Muchas de estas especies no nativas se han
infiltrado en Monteverde de otros hábitats más
secos en América Central y otras partes. La mayoría
de los pastos han sido introducidos de África para
uso en pastizales o son malas hierbas pantropicales.
Sólo la mitad de los pastos que se encuentran en el
país son especies nativas (R. Pohl, com. pers.). Con
la excepción de especies de bambú y algunas

Los pastizales y los lados de los caminos
alrededor de Monteverde están llenos de especies
de pastos (Poaceae), compuestas (Asteraceae),
mentas
(Lamiaceae),
Caryophyllaceae
y
leguminosas (Fabaceae). La mayoría de estas
plantas no crecen naturalmente en bosque primario
sin perturbaciones en la zona, aunque un
subconjunto de ellas tolerante a la sombra puede
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especies de Lasiacis, no se encuentran pastos de
bosque en Monteverde a altitudes mayores que
1200 m s.n.m. Unas cuantas especies de pasto
nativas se pueden ver en senderos en el bosque de la
Vertiente del Pacífico (e.g., Ichnanthus spp.,
Leersia ligularis, Oplismenus burmannii). Los
bordes de quebradas sin perturbar en la Cordillera
de Tilarán generalmente tienen mucha sombra para
sostener pastos. La especie Uncinia hamata
(Cyperaceae), parecida a un pasto, con semillas en
forma de gancho, comúnmente crece en el
sotobosque.
En años recientes, muchas especies de malas
hierbas de hábitats más bajos y secos en la
Vertiente del Pacífico (e.g., Aeschynomene
americana, Hyparrhenia rufa, Solanum capsicoides
y Zornia reticulata) han invadido Monteverde. Esta
observación coincide con las de los observadores de
aves naturalistas que han notado movimientos
pendiente arriba de especies de aves que prosperan
en lugares ocupados por humanos (M. Fogden y A.
Pounds, com. pers.; ver Capítulo 6, Aves). Las
aparentes ampliaciones en sus rangos pueden ser
una respuesta al cambio climático (especialmente
una serie reciente de años con El Niño), pero
muchas especies de malas hierbas probablemente
también han sido llevadas por el flujo de caballos
traídos para alquilar a turistas. Varias especies de
árboles (e.g., Albizia adinocephala, Diphysa
americana, Zanthoxylum setulosum) de zonas de
vida de altitudes menores crecen bien en los campos
abiertos del arboreto en Bajo del Tigre, lo cual
sugiere que muchas plantas podrían crecer en
Monteverde si se transportaran ahí.
Una especie naturalizada escapada de la
agricultura, el café (Coffea arabica), ha mantiene su
presencia en hábitats boscosos por muchos años, ya
sea por ser plantada o por haber germinado de
semillas en claros y orillas del bosque. La “china,”
Impatiens walleriana (Balsaminaceae), una hierba

que crece al lado de calles con frutos explosivos y
flores rosadas o anaranjadas polinizadas por
mariposas, es una planta ornamental escapada
originaria del este de África que se ha establecido
como una mala hierba, auto-reproduciéndose en las
orillas perturbadas del bosque y de las quebradas en
la región (700-1600 m s.n.m.; Fig. 3.19); crece
hasta en el cañón prístino del Río Peñas Blancas. La
planta
ornamental
africana,
Hypoestes
phyllostachya (Acanthaceae, Polka-dot Plant;
Mabberley 1987, 1997), se ha convertido en una
mala hierba común en patios y pastizales
sombreados alrededor de Monteverde. Forma
grupos monoespecíficos en las sombras de las copas
de los árboles en los pastizales. En general, las
especies introducidas no progresan mucho
invadiendo hábitats naturales, porque la mayoría no
toleran la sombra en el sotobosque. Algunas otras
especies naturalizadas llamativas incluyen Conyza
canadensis (Asteraceae), una mala hierba extendida
por suelos perturbados, y Eriobotrya japonica
(Rosaceae, Loquat), cuyas plántulas a veces se
establecen en hábitats al lado de los caminos y en
pastizales. La especie Hedychium coronarium
(Zingiberaceae, White Ginger), con grandes flores
blancas polinizadas por esfíngidos, crece en las
orillas pantanosas de los caminos y en zanjas. La
especie Psidium guajava (Myrtaceae, guayaba,
Guava), con semillas dispersadas por caballos y
humanos, es una plaga que se autosostiene en
pastizales. La especie Rubus rosifolius (Rosaceae,
Thimbleberry), del este de Asia, es una mala hierba
común en pastizales. Solanum quitoense
(Solanaceae, naranjilla), de Ecuador, es una especie
escapada del cultivo. La especie Taraxacum
officinale (Asteraceae, Dandelion), ha sido
observada. Youngia japonica (Asteraceae), que
parece un delicado diente de león (Dandelion),
crece en estacionamientos, patios y jardineras.

	
  

89

	
  
Figura	
  3.19.	
  La	
  planta	
  ornamental	
  escapada,	
  Impatiens	
  walleriana,	
  con	
  flores	
  a	
  la	
  par	
  de	
  helechos	
  tolerantes	
  a	
  la	
  luz	
  a	
  lo	
  
largo	
  del	
  camino	
  en	
  la	
  Reserva	
  de	
  Monteverde.	
  Fotografía	
  de	
  Gregory	
  Dimijian.	
  	
  

3.1.9. Recursos para la identificación de
plantas

Algunos pastos (Poaceae) introducidos comunes
en la región son: Cynodon dactylon (Bermuda
Grass); C. nlemfuensis (estrella, African Star
Grass); Digitaria abyssinica (Finger Grass, Crab
Grass); Hyparrhenia rufa (Jaragua); Melinis
minutiflora
(Molasses
Grass);
Pennisetum
purpureum (gigante, Elephant Grass); Sporobolus
indicus (pitilla, Smut Grass); Stenotaphrum
secundatum (San Agustín, Lawn Grass; ver
Capítulo 11, Agricultura).

Una lista de plantas con autores, números de
colección e información sobre la distribución, la
forma de crecimiento y la polinización se encuentra
en el Apéndice 1 (Fig. 3.20). El libro An
Introduction to Cloud Forest Trees: Monteverde,
Costa Rica (Haber et al. 1996) proporciona claves
dicotómicas, descripciones e ilustraciones de 88
especies de árboles comunes en Monteverde. El
folleto Common Flowering Plants of the
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Monteverde Cloud Forest Reserve incluye
descripciones e ilustraciones de 50 especies
llamativas que se encuentran al lado de los senderos
turísticos principales en la RBBNM (Zuchowski

1996). También está disponible un folleto sobre
helechos comunes (Bigelow y Kukle 1991; ver
Bigelow y Kukle, “Los helechos”).

Figura	
  3.20.	
  Las	
  flores	
  brillantes	
  de	
  Blakea	
  scarlatina	
  (Melastomataceae),	
  la	
  cual	
  se	
  encuentra	
  en	
  Peñas	
  Blancas,	
  en	
  la	
  
estación	
  de	
  Poco	
  Sol,	
  observada	
  por	
  el	
  botánico	
  William	
  Haber.	
  Fotografía	
  de	
  Nathaniel	
  T.	
  Wheelwright.	
  	
  

Reseñas técnicas sobre familias están
disponibles en la serie Fieldiana, Flora
Costaricensis (e.g., Burger 1977, 1980, Burger y
van der Werff 1990, Burger y Taylor 1993). Los
recursos para la identificación de orquídeas
incluyen la serie Icones del Jardín Botánico Selby
(Selby Botanical Gardens; Atwood 1989, 1992,
Mora de Retana y Atwood 1993), que incluye
descripciones y dibujos lineales detallados de
muchas especies de Monteverde, y la guía Field
Guide to the Orchids of Costa Rica and Panama
(Dressler 1993), que ofrece láminas a color que
ejemplifican una especie en cada género y claves
dicotómicas para las especies y el tratamiento de la
tribu Maxillariae por Atwood y Mora de Retana
(1999). Para árboles con hojas compuestas,

Holdridge et al. (1975) es útil. El libro Flora
Arborescente de Costa Rica describe e ilustra
familias de árboles con hojas simples (Zamora
1989). La guía más útil de plantas leñosas al nivel
de familias y géneros se encuentra en Gentry
(1993). Claves dicotómicas y descripciones de las
palmas neotropicales se encuentran en Henderson et
al. (1995), y para las grandes familias
monocotiledóneas (Bromeliaceae, Cyperaceae,
Poaceae), hay claves dicotómicas en Davidse et al.
(1994). El primer volumen (Monocotiledóneas) del
proyecto del Manual de las Plantas de Costa Rica
(B. Hammel, M. Grayum y N. Zamora,
investigadores principales) se espera en 1999.
Morales (1998) describe 80 especies de bromelias
de Costa Rica, Rossi (1998) incluye descripciones
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de la familia Cactaceae de Costa Rica y Lellinger
(1989) es un recurso técnico útil para la
identificación de helechos de Costa Rica. Varias
publicaciones útiles para la identificación de
briófitas de Costa Rica son Cole (1983, 1984),
Gradstein et al. (1994), Griffin y Morales (1983),
Reed y Robinson (1971) y Sillett et al. (1995). Una
colección para referencia de hojas de herbario
laminadas y fotocopiadas se mantiene en la
Estación Biológica. Hay disponible un herbario de
referencia en Monteverde para especialistas en
botánica. En Bajo del Tigre existe un arboreto con
70 especies de árboles con placas de identificación.

3.2.2. Floración
Árboles.--En Monteverde, la mayoría de
observaciones fenológicas se han llevado a cabo en
la parte alta de la Vertiente del Pacífico, entre el
borde del precipicio y la Divisoria Continental. En
esta área, la mayoría de árboles florecen una vez
por año y el periodo de floración ocurre
aproximadamente en la misma época cada año (W.
Haber, G. Frankie, C. Guindon y H. Baker, datos no
publicados). Sin embargo, los individuos de las
especies de Ficus muchas veces florecen sin estar
en sincronía con el resto y un mismo árbol puede
florecer hasta tres veces por año (Bronstein
1988a,b). El tiempo en Monteverde varía de manera
significativa de un año a otro (ver Capítulo 2, El
entorno físico), y la fenología de la floración de la
mayoría de árboles responde a esto. Por ejemplo,
durante las condiciones anormalmente secas en los
años de El Niño, algunas especies florecieron seis
meses fuera de la secuencia normal, algunas
florecieron dos veces y otras no florecieron (W.
Haber, obs. pers.). En general, las especies de
árboles florecen en momentos muy diferentes, de
manera que hay un mínimo de 60 especies
floreciendo al mismo tiempo en cualquier mes.
Durante los meses de máxima floración (e.g.
marzo-mayo), más de 100 especies pueden florecer
simultáneamente. En septiembre-octubre (los meses
de más alta precipitación) y noviembre-diciembre
(la estación de viento y llovizna) ocurre la menor
actividad de floración.
La aparente evitación de la floración durante la
estación de viento y llovizna puede ser causada por
la dificultad de la polinización en estas condiciones.
Las flores se empapan con la lluvia, el polen se
moja y se diluye, y el frío y el viento desaniman la
actividad de los insectos polinizadores. El tiempo
frío y lluvioso no desanima tanto a los colibríes
como a los insectos, pero pocos árboles tienen
flores polinizadas por colibríes. Las plantas
polinizadas por colibríes experimentan su máxima
floración durante octubre-noviembre, el periodo
más húmedo del año (Linhart et al. 1987).

3.2. Estacionalidad
3.2.1. Fenología
El estudio del ritmo de floración, fructificación y
el crecimiento de las hojas se llama fenología. Los
biólogos documentan estos patrones para entender
las adaptaciones reproductivas de las plantas en
relación con factores climáticos y los ciclos de vida
de los polinizadores y dispersores de semillas. La
mayoría de las especies de plantas en la región de
Monteverde muestran estacionalidad clara en la
producción de flores y frutos, aunque el ritmo y la
duración de la floración y fructificación de una
especie varían de un año al otro (así como lo hacen
los patrones del tiempo). El clima alterado en los
años de El Niño puede interrumpir o mover los
patrones fenológicos normales en algunas especies.
Las especies individuales florecen según diferentes
programas, respondiendo de manera independiente
a una variedad de factores ambientales para iniciar
la floración, de manera que la floración y
fructificación se pueden observar en al menos un
10% de las especies durante cualquier mes del año.
Los patrones de floración pueden señalar relaciones
ecológicas con polinizadores. Por ejemplo, las
especies que producen unas cuantas flores por día
durante un periodo de varios meses (polinización
prolongada, estrategia rutera o“trapline”) pueden
favorecer a polinizadores especializados, como
colibríes, esfíngidos o murciélagos, a diferencia de
las especies que florecen en masa sólo por una o
dos semanas (estrategia “big bang”) y atraen
grandes números de pequeños insectos no
especializados. El ritmo de la producción de frutos
también puede estar conectado con la disponibilidad
de dispersores de semillas apropiados (ver Capítulo
8, Interacciones planta-animal)

Plantas del sotobosque.
La floración de
arbustos y arbolitos en el sotobosque sigue el
mismo patrón que se encuentra en los árboles, un
aumento en la floración en la última parte de la
estación seca hasta principios de la estación
lluviosa, con la máxima floración en mayo-junio
(Koptur et al. 1988). La mayoría de especies
experimentan un patrón de floración prolongada,
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mientras sólo un 15% experimenta el patrón de
floración en masa que es común en los árboles.

mantienen sin hojas por un periodo. En los
pastizales en Monteverde, estas especies se
mantienen sin hojas por uno o dos meses, pero en el
bosque les crecen hojas después de unas cuantas
semanas. En el valle de San Luis, las especies
caducifolias son más comunes y pueden mantenerse
sin hojas por varios meses durante la estación seca.

3.2.3. Fructificación
Árboles.
La máxima producción de frutos se
da entre septiembre y enero, y la mínima entre junio
y agosto. Sin embargo, 30-40 especies de árboles se
pueden encontrar en fruto durante cualquier mes del
año en la parte alta de la Vertiente del Pacífico.
Algunas especies de árboles (e.g., Matayba sp.,
Sapindaceae, Beilschmiedia spp., Lauraceae)
producen muchos frutos sólo cada dos años y
producen pocos frutos o ningún fruto en años
alternos (Wheelwright 1986; W. Haber obs. pers.).
El ritmo de la maduración de los frutos puede variar
de manera significativa entre ciertas especies,
dependiendo de las condiciones del tiempo.

Arbustos del sotobosque. El
patrón
de
crecimiento de las hojas en el sotobosque es menos
claro que en los árboles; sin embargo, un pequeño
aumento en el crecimiento de hojas ocurre durante
la estación seca (Koptur et al. 1988).
3.2.5. Estudios de los gremios
Flores polinizadas por colibríes.
Los
arbustos y arbolitos del sotobosque con flores
adaptadas para la polinización por colibríes
muestran poca estacionalidad en su floración
(Koptur et al. 1988). En un estudio de todas las
plantas polinizadas por colibríes que se encuentran
en claros y en el sotobosque del bosque nuboso, la
floración fue uniforme durante todo el año, con un
pequeño aumento en el número de especies que
florecieron de octubre a diciembre (Linhart et al.
1987). En un sitio más seco en el Bosque muy
húmedo Premontano debajo de la comunidad de
Monteverde, florecieron más flores polinizadas por
colibríes durante la estación seca, aunque la
mayoría de especies tenían patrones de floración
que se extendían por varios meses (Feinsinger
1978).

Arbustos y arbolitos del sotobosque.
Aunque la fructificación de arbustos del
sotobosque es menos estacional que su floración y
menos concentrada que en los árboles, la mayoría
de especies producen frutos durante la última parte
de la estación lluviosa y principios de la estación
seca, como los árboles (Koptur et al. 1988).
3.2.4. Producción de hojas
Árboles.
La máxima producción de hojas en
árboles ocurre al final de la estación seca (febreroabril), mientras que la mínima ocurre de agosto a
diciembre, el periodo más húmedo del año. Dos
principales patrones en el crecimiento de hojas se
han visto en Monteverde: 1) todas las hojas viejas
se caen y son rápidamente reemplazadas con una
copa completa de hojas nuevas, y 2) las hojas viejas
se mantienen, sin pérdida visible de hojas
individuales, mientras que el crecimiento de hojas
nuevas ocurre principalmente durante el periodo de
mayor crecimiento de ramitas, a menudo en abrilmayo, antes de la estación lluviosa. La floración de
especies que florecen en masa muchas veces se
asocia con el periodo de crecimiento de ramitas y
de hojas en ambos patrones (e.g., Ilex spp.,
Lonchocarpus spp., Ocotea spp., Xylosma spp.).
Algunas especies de árboles en Monteverde son
caducifolias (e.g., Cedrela tonduzii, Erythrina
lanceolata, Meliosma vernicosa, Ormosia cruenta,
Persea
americana,
Sapium
glandulosum,
Styphnolobium monteviridis, Pouteria fossicola),
las cuales pierden todas sus hojas a la vez y se

Inga.
Koptur
(1983;
ver
Koptur,
“Sistemas de reproducción”) estudió la biología
reproductiva de siete especies de Inga en
Monteverde. La floración se distribuyó por todo el
año, pero florecieron más especies al final de la
estación lluviosa y a principios de la estación seca
(septiembre-diciembre), cuando abundaban los
esfíngidos y las mariposas nocturnas que se posan
(e.g., Geometridae, Noctuidae). Pocas especies
florecieron desde finales de la estación seca hasta
principios de la estación lluviosa. Varias especies
solían florecer dos veces por año o mostraban
floración prolongada con dos auges. En estos casos,
los periodos de floración separados resultaron
principalmente de la floración de diferentes
individuos. Los auges coincidieron de manera
aproximada con los dos auges en la precipitación
(mayo-junio y septiembre-octubre). Sin embargo, la
fenología de la floración de Inga fue compleja en
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que algunos individuos en las poblaciones (e.g., I.
longispica) florecieron en diferentes épocas del año
que otros. Para las flores polinizadas por mariposas
nocturnas en general en Monteverde, un periodo de
máxima floración ocurre a principios de la estación
lluviosa (mayo-junio; W. Haber, datos no
publicados).
Las fenologías de la fructificación de especies de
Inga coincidieron aún más que los periodos de
floración. Seis de las siete especies produjeron
frutos maduros durante finales de la estación seca y
principios de la estación lluviosa. Ya que las
semillas de Inga no están protegidas de la
desecación, la maduración de las semillas al
comienzo de la estación lluviosa podría ser vista
como una adaptación para el establecimiento de
plántulas durante condiciones favorables para el
crecimiento.

por los ciclos de vida de los dispersores de semillas,
como la importancia de frutos disponibles durante
el periodo de anidación de los quetzales
(Wheelwright 1983). Por otro lado, el ritmo de
floración posiblemente podría estar influenciado
por
competencia
por
polinizadores
(ver
Wheelwright, “La proporción de los sexos”).
Flores polinizadas por esfíngidos. A
diferencia de las especies de Inga, otras flores
polinizadas por esfíngidos muestran un auge claro
en floración de abril a junio, al comienzo de la
estación lluviosa. Los grandes números de plantas
en flor continúan por el resto de la estación lluviosa
hasta octubre. Este patrón de floración tiene su
paralelo en la abundancia estacional de esfíngidos,
la cual aumenta durante la estación lluviosa y se
reduce rápidamente durante la estación seca (Haber
1983, 1984, Haber y Frankie 1988, W. Haber, datos
no publicados).

Lauraceae. Un estudio fenológico de 23
especies de la familia Lauraceae en Monteverde
mostró que la distribución de periodos de floración
en el año no fue distinguible de un patrón aleatorio
(Wheelwright 1985, 1986, 1988, datos no
publicados). Los pequeños auges que ocurrieron en
septiembre-octubre y marzo-mayo no fueron
significativamente diferentes de una distribución
uniforme. Ya que las especies de Lauraceae son
polinizadas por una gran variedad de insectos
generalistas
(e.g.,
Hymenoptera,
Diptera,
Lepidoptera), el ritmo de la floración no necesita
conformarse a los ciclos de vida de un polinizador
en particular.
Así como las especies de Inga, la fructificación
en las especies de Lauraceae se agrega de manera
significativa, con 13 especies en fruto como periodo
máximo a principios de la estación lluviosa y con
un periodo de mínima fructificación de tres especies
en fruto a principios de la estación seca. Las
semillas de Lauraceae no pueden soportar la
desecación y germinan poco tiempo después de ser
dispersadas (Wheelwright 1985). Aves grandes,
como los tucancillos verdes, los quetzales y las
calandrias (las últimas dos especies son migrantes
intra-tropicales estacionales) comen sus frutos y
dispersan sus semillas. Hay poca evidencia que
apoya la hipótesis de que las fenologías de
fructificación se encuentran escalonadas de manera
uniforme a lo largo del año para evitar competencia
por dispersores de semillas (Wheelwright 1985).
Más bien, el ritmo de fructificación en las especies
de Lauraceae está restringido por los requisitos de
las semillas para la germinación y quizás también

3.3. Biología poblacional
Con la excepción de las áreas de polinización y
dispersión de semillas, la biología poblacional de
las plantas en Monteverde se ha estudiado poco.
Los estudios demográficos detallados de Ocotea
tenera son la excepción (Gibson y Wheelwright
1995, 1996; ver Wheelwright, “La proporción de
los sexos” y Wheelwright, “Una hipótesis”). En
cambio, los estudios demográficos han sido
comunes en la Estación Biológica La Selva (Clark
1994) y en la Isla Barro Colorado (Leigh et al.
1982, D'Arcy y Correa 1985).
Al observar que las ramas caídas frecuentemente
fragmentan las plantas en el sotobosque del bosque
nuboso y que las mismas a veces echan raíces,
Kinsman (1990) etiquetó las ramas caídas de 28
especies de arbustos y arbolitos del sotobosque del
bosque nuboso, las dejó en el suelo del bosque e
hizo un censo anual por cinco años para registrar su
supervivencia. Catorce especies se mantuvieron
vivas por cinco años y se reprodujeron. Se
utilizaron técnicas de revisión de ADN para
investigar el papel de la fragmentación de ramas en
la estructura poblacional de arbustos en el bosque
nuboso (ver Bush, “Reproducción clonal”). El alto
grado de parentesco genético entre las colonias del
arbusto de sotobosque Poikilacanthus macranthus
indicó que la mayoría eran clones formados por
fragmentación. Las
adaptaciones
para
la
regeneración causada por fragmentación en
especies de Rubiaceae también sugiere una
	
  

94

situación con posibilidad de que estas plantas
evolucionen a ser epífitas (ver Nepokroeff y
Sytsma, “La evolución en Psychotria”). En
deslizamientos en el bosque enano en Monteverde,
la biomasa de semillas en el suelo fue mucho más
grande que el número de semillas que caían a las
trampas (Myster 1993). Los taxones que colonizan
los deslizamientos en Monteverde (Cuadro 3.4)
están cercanamente emparentados con los que se
encuentran en los bosques nubosos de Puerto Rico.

1990, 1993; Cuadro 3.8). La alta diversidad de
epífitas, especialmente las 419 especies de
orquídeas, contribuye en gran medida a esta
diferencia, pero las tres zonas de vida a altitudes
mayores a 1200 m s.n.m. también albergan un gran
número de árboles (más de 500 especies). Hay más
especies de epífitas y helechos en Monteverde y La
Selva que en todos los otros sitios, aunque esto es
debido, en parte, a una recolección más minuciosa
de estas formas de vida en Costa Rica (Gentry
1985, 1990, 1993). Una diferencia notable entre
sitios es la alta proporción de árboles y la poca
representación de hierbas en el sitio en Manaos,
comparado con los otros sitios (Prance 1990). Los
sitios en la Amazonía tienen mayor densidad de
especies de árboles (número de especies por
hectárea) que los otros sitios (Gentry 1990, Prance
1990). Las parcelas de investigación en la Vertiente
del Atlántico en Monteverde se comparan con los
sitios en tierras bajas en términos de densidad de
especies (Gentry 1990, Nadkarni et al. 1995; ver
Cuadro 3.6).

3.4. Biogeografía
La zona Montano Bajo en Monteverde (la
Cordillera de Tilarán a altitudes mayores a 1200 m
s.n.m.) alberga 1708 especies (57% de la flora del
área de estudio total), lo cual es casi igual a la flora
nativa de la Estación Biológica La Selva (Hartshorn
y Hammel 1994), pero mucho más alta que la del
Parque Nacional Santa Rosa, la Isla Barro Colorado
(Panamá) y los sitios de bosque amazónico en las
tierras bajas en el Parque Nacional Manú (Perú) y
Manaos (Brasil; Croat 1978, Foster 1990, Gentry

Cuadro 3.8. Comparación de la riqueza de especies de floras de varias regiones y sitios de investigación en el Neotrópico.

a

No incluye helechos.
Incluye helechos y briófitas.
c
Especies nativas y naturalizadas; especies cultivadas no se incluyen.
d
Incluye pteridófitas.
b
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El bosque nuboso en Monteverde también es
distinto al bosque nuboso alto en la Cordillera de
Talamanca, en la parte sur de Costa Rica. La mayor
parte de este bosque se encuentra en una zona de
vida que no se encuentra en Monteverde, el Bosque
pluvial Montano (que se encuentra en su mayor
parte sobre 2400 m s.n.m.), y en la parte más alta
del Bosque pluvial Montano Bajo (que se extiende
hasta los 2400 m s.n.m.). Muchas especies que
caracterizan las cimas más altas en Monteverde son
más típicas del bosque nuboso en las montañas de
Talamanca (e.g., Alfaroa costaricensis, Billia
hippocastanum, Brunellia, Hedyosmum, Ilex
vulcanicola, Ocotea pittieri, O. viridiflora, Quercus
corrugata, Weinmannia pinnata; Kappelle et al.
1990, Kappelle 1995, Kappelle y Leal 1996). En el
bosque nuboso en América del Sur, casi todos los
géneros son los mismos que se encuentran en Costa
Rica, pero casi todas las especies son distintas
(Kelly et al. 1994). La diversidad en estos bosques
nubosos montanos generalmente es menor a la
diversidad en la zona de vida Montano Bajo (Kelly
et al. 1994, Kappelle 1995).
Gran parte de la flora en el bosque estacional
húmedo y seco en la Vertiente del Pacífico se
extiende desde el noroeste de Costa Rica hasta el
sur de México (Hartshorn 1983, Janzen 1983). Con
la excepción de los pastos (Poaceae), la flora del
Parque Nacional Santa Rosa llega a un total de 603
especies
(Janzen
y
Liesner
1980),
o
aproximadamente una quinta parte de las especies
que se encuentran en Monteverde, lo cual
demuestra la relativamente baja diversidad en
hábitats estacionalmente secos en Costa Rica. En el
mismo estudio, la provincia entera de Guanacaste
listó sólo 992 especies, comparado con 3021
especies en Monteverde. La única afinidad notable
entre la flora de Monteverde y la flora del Parque
Nacional Santa Rosa se encuentra en la Vertiente
del Pacífico bajo los 1200 m s.n.m. Un total de 75
especies de árboles y arbolitos se encuentran en los
dos, Monteverde y el Parque Nacional Santa Rosa;
casi todas estas son de la parte seca de la Vertiente
del Pacífico. Sólo 11 especies que se encuentran en
Santa Rosa llegan a la comunidad de Monteverde,
arriba de 1200 m s.n.m., y de estas, sólo Trema
micrantha (una hierba de maleza que coloniza los
claros) y Topobea brenesii (una hemiepífita) llegan
al bosque nuboso a 1500 m s.n.m. (Janzen y Liesner
1980, Hartshorn y Poveda 1983, Haber 1991;
Apéndice 1).
En Santa Rosa sólo se encuentran 17 especies de
orquídeas comparadas con las más de 400 en

Monteverde, y solamente Polystachya masayensis
es común a ambos sitios. La familia más grande en
Santa Rosa, Fabaceae, tiene 125 especies, mientras
que en Monteverde sólo hay 117; sólo 10 especies
leguminosas llegan al bosque nuboso. Santa Rosa
tiene 30 especies de helechos y sus aliados,
comparado con los 358 en Monteverde. La
composición de árboles en los dos sitios se
distingue por la prominencia de las familias
Fabaceae y Bignoniaceae en las tierras bajas secas,
las cuales son reemplazadas básicamente por
Lauraceae, Meliaceae, Myrtaceae y Sapotaceae en
el bosque nuboso. El género Inga, con ocho
especies que se encuentran sobre los 1200 m s.n.m.
en Monteverde, es el único género de Fabaceae bien
representado en la flora montana (ver Koptur,
“Sistemas de reproducción”).
En cambio, la flora de la Vertiente del Atlántico
tiene una relación más fuerte con el bosque muy
húmedo de las tierras bajas en La Selva y los
bosques similares en América del Sur (Croat 1978,
Gentry 1983, 1985, 1993, Hartshorn y Hammel
1994). Por ejemplo, el 23% de las 114 especies de
orquídeas en La Selva también se encuentran en
Monteverde (Atwood 1987; Apéndice 3). Ambas
zonas tienen una gran riqueza de especies de
Lauraceae,
Rubiaceae,
Melastomataceae
y
Piperaceae, y las dos tienen comunidades de epífitas
muy diversas. La flora de helechos y epífitas en La
Selva parece ser más abundante y diversa por lo
general que en sitios en zonas de vida similares en
América del Sur (Gentry 1990, Hammel 1990,
Hartshorn y Hammel 1994). Las epífitas y los
helechos de la Vertiente del Atlántico de Costa Rica
son favorecidos por los vientos alisios del noreste,
los cuales traen humedad desde el océano durante la
estación seca, y también por el flujo de aire frío
nocturno por las laderas de las montañas en La
Selva. En cambio, algunos taxones de árboles (e.g.,
Moraceae y Sapotaceae) son mucho menos
prominentes en las franjas de zonas de vida
premontanas y montanas bajas en Monteverde que
en los sitios de bosque muy húmedo en tierras bajas
(Gentry 1990, Hartshorn y Hammel 1994).
Varias especies de plantas de la Vertiente del
Atlántico
(e.g.,
Ticodendron
incognitum,
Ticodendraceae) indican la relación entre la flora de
Monteverde y la flora en Centroamérica al norte.
Un árbol muy raro en la Vertiente del Atlántico de
la Cordillera de Tilarán, Deherainia spec. nov.
(Theophrastaceae), tiene a sus únicas especies
emparentadas conocidas en México, Guatemala y
Cuba. De forma similar, la especie Decazyx
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macrophyllus (Rutaceae) se conocía sólo de
Nicaragua a México antes del Proyecto de Flora de
Monteverde (Haber 1991). Otro árbol raro,
Caryodendron sp. (Euphorbiaceae), recolectado en
la Vertiente del Atlántico y en La Selva, es la
extensión más norteña de este género de América
del Sur.
La vegetación en el bosque nuboso (zonas de
vida Bosque muy húmedo Montano Bajo y pluvial)
de Monteverde tiene orígenes mixtos, con claras
afinidades con los bosques nubosos de
Centroamérica (e.g., especies de Quercus que se
extenden hacia el norte hasta México) y de Sur
América
(e.g.,
Gymnosporia
haberiana,
Celastraceae, una especie endémica de la Cordillera
de Tilarán, con sus únicos congéneres en América
del Sur). Varios taxones prominentes se originaron
en la flora de las zonas templadas en Norteamérica
y Eurasia, como Cornus (Cornaceae), Ilex
(Aquifoliaceae),
Oreomunnea
(Juglandaceae),
Magnolia (Magnoliaceae), Myrica (Myricaceae),
Prunus (Rosaceae), Quercus (Fagaceae), algunas
Theaceae,
Vaccinium
(Ericaceae),
Ulmus
(Ulmaceae) y Viburnum (Caprifoliaceae). Algunas
especies tienen sus orígenes en la flora de las zonas
templadas en el hemisferio sur, incluyendo a África
y Australia, como Podocarpus (Podocarpaceae),
Panopsis y Roupala (Proteaceae) y Weinmannia
(Cunoniaceae; Gentry 1985, 1993).
A diferencia de Podocarpus, que llega hacia el
norte hasta Guatemala, la distribución de las
coníferas Norte y Centroamericanas (e.g., especies
de Pinus y Cupressus) termina en o antes de las
tierras bajas en Nicaragua; no se encuentran pinos
en forma natural en Costa Rica. La mayoría de la
flora montana que llega a Costa Rica desde el norte
de Centroamérica también se extiende hasta
Suramérica; muchos géneros andinos no se han
extendido más al norte que las tierras bajas en
Panamá (Kappelle et al. 1990, Gentry 1993, Kelly
et al. 1994, Kappelle 1995). El bosque nuboso
hospeda especies endémicas cuyos parientes se
encuentran al norte o al sur, así como en las tierras
bajas.

circa brevistylis (Triuridaceae). La única
recolección de esta especie posiblemente no
descrita de saprófito fue hecha por R. Lawton en el
bosque enano (Davidse et al. 1994, W. Burger,
com. pers.). Otro ejemplo es Ocotea “tajo,” una
especie de Lauraceae no descrita, conocida por tres
individuos reproductivos y unos cuantos árboles
jóvenes en la Quebrada Máquina. La distribución
completa que se conoce de la especie cubre 10 ha.
Ninguna parte de su distribución se encuentra
dentro de un área protegida. Nuevas especies
notables encontradas en Monteverde son las cuatro
especies de orquídeas (no descritas en ese entonces)
del género Stellilabium encontradas en un pastizal
cerca de la entrada a la RBBNM (Atwood 1989).
Tres de las especies fueron encontradas en flor en
un solo árbol caído en un día. Posteriormente, dos
nuevas especies más se han encontrado en la misma
área (Atwood y Dressler 1995, G. Barboza, com.
pers.), haciendo de Monteverde el centro mundial
de diversidad y endemismo en este género.
Otro ejemplo de un árbol raro con una
distribución local limitada es Dalbergia tilarana N.
Zamora, ined., una nueva especie conocida sólo de
una colina entre Monteverde y Tilarán. En este
sitio, que consiste de pastizales y fragmentos de
bosque perturbado, el árbol es común y parece
reproducirse con éxito, aunque casi todas las
semillas mueren a causa de gorgojos. Dalbergia es
el género de cocobolo (Rosewood), una especie
preciada de árbol maderero tropical usada en la
creación de muebles finos y tazones de madera.
Las siguientes especies de árboles no descritas o
recientemente publicadas se encuentran casi
completamente fuera de las áreas protegidas
oficiales: Amphitecna cf. isthmica (Bignoniaceae),
Eugenia haberi P. E. Sánchez, ined. (Myrtaceae),
Eugenia
"monteverdensis"
(Myrtaceae),
Gymnosporia
haberiana
B.
Hammel,
(Celastraceae), Ilex "Cliff edge" (Aquifoliaceae),
Ilex haberi (Lundell) W. J. Hahn (Aquifoliaceae),
Mollinedia
"Monteverde"
(Monimiaceae),
Myrcianthes "Black fruit" (Myrtaceae), Ocotea
"Los Llanos" (Lauraceae), y Pleurothyrium
guindonii van der Werff (Lauraceae). Estas especies
descubiertas recientemente se conocen sólo en Bajo
del Tigre (Fig. 1.8), que incluye 35 ha de bosque
primario y secundario mixto, y de algunos otros
sitios en las partes altas de la Vertiente del Pacífico
entre Monteverde y Tilarán. La mayor parte de este
tipo de hábitat (una transición entre Bosque húmedo
Premontano y muy húmedo Premontano) se ha
eliminado del país. Los fragmentos que quedan

3.5. Conservación
Hay dos principales temas de conservación que
claramente afectan a las plantas de Monteverde: la
protección de especies raras y la preservación de las
comunidades de plantas representativas (i.e.
hábitats, zonas de vida y asociaciones edáficas
locales). Un ejemplo de una especie rara es Triuris
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pueden ser muy pequeños para mantener
poblaciones viables de estas especies, en especial
dado que algunos de estos árboles sólo crecen en las
cimas de las montañas. Estas especies ejemplifican
la situación común en la que el objetivo principal
debe ser proteger la mayor cantidad posible del
hábitat restante. Es deseable proteger aún las partes
del hábitat deforestadas pero adyacentes a los
fragmentos de bosque como sitios de sucesión y
reforestación en el futuro (Harris 1984, Alverson et
al. 1994).
Las prioridades para la conservación de plantas
en la región de Monteverde deben enfocarse en la
preservación de la mayor parte posible del hábitat
raro en la parte alta de la Vertiente del Pacífico, en
las zonas de vida húmedas premontanas y muy
húmedas. Los bosques en estas zonas han sufrido la
proporción más grande de la destrucción y la
fragmentación por el impacto humano y ocupan un
área limitada en esta región. Hábitats específicos en
estas zonas, como las colinas y las filas, merecen
atención especial por las especies raras que
contienen, especialmente especies endémicas con
distribuciones locales estrechas.

especies raras y sus perspectivas. Todos los
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ÁRBOLES SOBRE ÁRBOLES
Francis E. Putz
En el bosque enano de Monteverde envuelto con
viento y llovizna, los árboles que se caen y crean
vacíos en el dosel pueden rebrotar y llenar los
vacíos que crearon. Nuestro equipo de investigación
midió el ritmo con el cual las copas de los árboles
invaden lateralmente los vacíos en el dosel con el
fin de monitorear la liberación de árboles
previamente suprimidos en el sotobosque y para
comparar experimentalmente las contribuciones a la
regeneración en los claros creados por los vacíos en
el dosel por parte de semillas recientemente
dispersadas y semillas latentes enterradas en el
suelo. Contrariamente a lo que esperábamos, se
encontraron más plántulas grandes de árboles del

dosel en vacíos creados recientemente que en el
sotobosque adyacente.
Confundidos por la aparición aparentemente
milagrosa de plántulas en vacíos creados hace poco,
miramos hacia arriba y vimos la procedencia de
estas plántulas de paradero desconocido: árboles
juveniles creciendo como epífitas en árboles con
mucho humus en el dosel. Las plántulas de los
árboles del dosel más comunes del bosque enano
que crecen frecuentemente como epífitas incluyen
representantes
de
los
grupos
Araliaceae
(Dendropanax latilobus, Oreopanax nubigenus,
Schefflera
rodrigueziana),
Melastomataceae
(Blakea chlorantha), Clusiaceae (Clusia spp.) y
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Rubiaceae (Cosmibuena valerii). Todos fueron
encontrados comúnmente como epífitas. Hasta en el
bosque nuboso de Monteverde el dosel tiene más
luz que el sotobosque. La tierra que se acumula en
las ramas grandes de los árboles es similar a la que
se encuentra en la superficie del suelo. Ambos son
mayoritariamente orgánicos, tienen lombrices y
otros invertebrados del suelo y casi nunca se secan.
Crecer como una epífita en el bosque nuboso no es
muy diferente a crecer en el suelo hasta para las
plántulas de árboles grandes del dosel. Al estar
perchados en el dosel tienen la ventaja de una
mayor cantidad de luz.
Después de que se caigan los árboles en los que
crecían, las plántulas de árboles epífitas se
reorientan para quedar verticales y mandar raíces
hacia la tierra. La fase de plántulas es un periodo de
alta mortalidad para los árboles del bosque. Al
establecerse primero en las ramas de los árboles de

dosel, las plántulas eluden el banco de semillas en
el suelo y evitan la oscuridad del sotobosque. La
plasticidad arquitectónica requerida para realizar
estas acrobacias vegetativas puede parecer
extraordinaria pero estos géneros (todos menos
Cosmibuena y Dendropanax, que normalmente son
árboles) contienen varias hemiepífitas (especies con
una historia de vida que incluye fases terrestres y
epífitas; Putz y Holbrook 1989). Los higuerones y
otras hemiepífitas son conocidos por sus cualidades
versátiles (Dobzhansky y Murca-Pires 1954). El
proceso de terrestrialización en hemiepífitas
normalmente es gradual a medida que las raíces
crecen lentamente hasta el suelo. Sin embargo, en el
bosque enano de Monteverde, la terrestrialización
muchas veces involucra el trauma de la caída del
árbol hospedero y las contorsiones sorprendentes
por parte de las plántulas epífitas llevadas hasta el
suelo (Lawton y Putz 1988).

POR QUÉ LOS HIGUERONES NO ESTRANGULAN
A OTROS HIGUERONES
Jonathan H. Titus
Los higuerones (Ficus spp.) son árboles que
germinan en cavidades del suelo sobre otros
árboles, crecen hasta el suelo y luego estrangulan el
árbol en el que crecieron al rodearlo completamente
(ver Fig. 3.16). Una pregunta que ha intrigado a los
observadores es: ¿por qué los higuerones casi nunca
se observan creciendo sobre otro higuerón (Titus et
al. 1990)? La escasez de higuerones sobre
higuerones podría ser un caso de una planta
evitando competir con su propia progenie en una
única. Aunque hay algunas observaciones descritas
de plántulas de higo creciendo sobre otras plántulas
de higo (W. Haber, obs. pers.), estos eventos son
mucho más escasos de lo que se esperaría. Los
árboles de higos maduros producen muchas frutas
carnosas que son disfrutadas por monos,
murciélagos y aves. Por lo tanto, uno esperaría una
lluvia abundante de propágulos de higo cayendo
sobre el mismo árbol. La forma de crecimiento
enrevesada de los higuerones crea cavidades que
colectan materia orgánica que proveen sitios
óptimos para que los higuerones se establezcan
(Putz y Holbrook 1989).
Cuatro hipótesis, no mutuamente excluyentes,
han sido formuladas para explicar la falta aparente

de plántulas epífitas de higo creciendo sobre
higuerones maduros: (1) los higuerones son
autotóxicos, i.e., producen sustancias hostiles al
establecimiento de sus propias plántulas (un
ejemplo de autopatía, la inhibición química de su
propia especie; Smith 1979, Rice 1984; (2) las
plántulas de higo no sobreviven encima de
higuerones maduros porque las cavidades de tierra
no tienen el volumen ni la profundidad necesaria
para mantenerlas; (3) las plántulas de higo sufren
mortalidad por parte de patógenos y depredadores
que frecuentan los higuerones adultos y (4) las
plántulas se fusionan con plantas coespecíficas y
por lo tanto no se detectan.
De mayo a agosto 1985, mis colegas y yo
investigamos las primeras dos hipótesis. Dos
especies de higuerones, Ficus pertusa y F.
tuerckheimii, árboles comunes en los pastizales y
bosques de Monteverde, fueron escogidos para este
estudio (Titus et al. 1990). Para examinar efectos
potenciales autotóxicos en el momento de
germinación, se recolectaron semillas de ambas
especies de higo y se plantaron en macetas y placas
Petri, luego fueron sujetos a seis tratamientos (los
tratamientos 4 y 5 fueron efectuados en macetas
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solamente): (1) riego con escurrimiento fustal
coespecífico (se recolectó agua que se escurría por
los troncos de los higuerones); (2) riego con
muestras mixtas de escurrimiento fustal de especies
de árboles que son hospederos frecuentes de
higuerones (Inga brenesii, Acnistus arborescens,
Cedrela tonduzii y Ocotea tonduzii); (3) riego con
agua de manantial sin tratamiento; (4) abon con
hojas desmenuzadas de F. pertusa y F. tuerckheimii
mezcladas en la capa superior de suelo de 2,5 cm y
riego con agua de manantial; (5) abonamiento con
hojas desmenuzadas de especies hospederas
mezcladas en la capa superior de suelo de 2,5 cm y
riego con agua de manantial o (6) colocación en una
caja oscura y riego con agua de manantial.
En otro conjunto de pruebas, las semillas fueron
plantadas en cavidades en troncos llenos de tierra en
10 árboles de F. pertusa y 10 árboles de F.
tuerckheimii localizados en pastizales y fragmentos
de bosque. Dos cavidades grandes fueron escogidas
en cada árbol y se sembraron 50 semillas en cada
una; una cavidad de cada par fue regada con
escurrimiento fustal coespecífico y la otra cavidad
con agua de manantial. Las semillas también fueron
plantadas en cavidades llenas de tierra de ramas
encontradas en hospederos conocidos. Para
determinar si la cantidad de tierra en las cavidades
en los higuerones era menor que la cantidad en las
cavidades de árboles hospederos, se comparó el
volumen de tierra en las cavidades entre higuerones
y árboles hospederos. Para determinar si las
plántulas de F. pertusa y F. tuerckheimii podían
crecer en el suelo se plantaron semillas a una
profundidad de 1 cm en áreas que recibían mucha
luz solar y en áreas con cobertura total de dosel (sin
Ficus). La germinación fue monitoreada en todos
los experimentos a intervalos de 2-3 días por 9-12
semanas.
Los resultados indicaron que ni el escurrimiento
fustal ni las hojas maceradas de Ficus afectaban la
germinación; los niveles de germinación fueron

similares en todos los tratamientos, descartando de
este modo los efectos autotóxicos en la
germinación. La germinación de las plántulas de
higo plantadas en las cavidades de tierra no se
correlacionaba con la especie de hospedero (Ficus
coespecífico u otras especies de árboles) ni con el
riego; las semillas de higo germinaron en todos los
tratamientos de cavidades de tierra. Ninguna de las
semillas germinó en el suelo. Las semillas se ven a
menudo creciendo directamente de las frutas; sin
embargo, estas semillas sucumben rápidamente a
infecciones fúngicas. El tamaño de cavidad de tierra
no parece ser determinante en el éxito de
germinación ya que el volumen de tierra en las
cavidades de los higuerones no era diferente del
volumen de tierra en las cavidades de los árboles
hospederos donde los higuerones epífitos estaban
creciendo.
Observamos
una
germinación
ligeramente más grande en las placas petri que en
las cavidades de tierra, lo cual sugiere que los
patógenos en los árboles hospederos pueden inhibir
la germinación y/o supervivencia de F. pertusa y F.
tuerckheimii. La germinación fue mayor en las
placas de petri siempre húmedas y menor en el
suelo donde la tierra se secaba a pesar de recibir
riego diario. Esto sugiere que los niveles altos de
humedad pueden favorecer la germinación.
El enigma del higuerón sigue sin resolverse. La
posibilidad de que los patógenos reduzcan la
germinación y maten las plántulas cerca de los
congéneres adultos debe ser probada. Trabajos
hechos en Borneo sugieren que las hormigas llevan
muchas semillas de higuerón, en particular de
árboles de higo (Laman 1994). Los estudios futuros
deben incluir un monitoreo de plántulas de higo en
cavidades coespecíficas por un periodo de tiempo
que permita la observación de posibles patógenos o
fusión con el hospedero. La identificación con ADN
también sería de interés.
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MUCUNA URENS, UNA LIANA TROPICAL
Gary W. Diller O'Dell
Las lianas, plantas leñosas y perennes parecidas
a enredaderas, abundan en los bosques tropicales.
Una especie, Mucuna urens (Fabaceae), es un
componente conspicuo de los bosques secundarios
en Monteverde. El nombre local, “ojo de buey”, se
deriva de sus semillas negras y duras. Las semillas
contienen compuestos tóxicos que las defienden
contra depredadores como escarabajos de la familia
Chrysomelidae, aunque roedores grandes como las
guatusas (Dasyprocta puncata) fácilmente se
comen y guardan las semillas, y son los principales
dispersores de las semillas de Mucuna. Parece ser
que las semillas de 2,5 cm pueden permanecer
latentes en el suelo por más de 10 años. Cualquier
persona que haya manipulado las vainas de Mucuna
entenderá su otro nombre común “pica-pica”.
Colgadas de tallos largos del dosel, las vainas están
cubiertas por una capa fina y aterciopelada de pelos
urticantes que se alojan en la piel (Fig. 3.11). Los
usos medicinales de las semillas incluyen alivio de
las hemorroides. Se cree que los pelos urticantes
mezclados con miel pueden combatir parásitos
intestinales.
Después de la germinación, la Mucuna crece
activamente hacia arriba y hacia pequeños árboles
del sotobosque, llegando a extensiones de más de
70 m y alturas de más de 20 m en el dosel. Los
hospederos preferidos incluyen especies de
Conostegia (Melastomataceae) y hemiparásitos
como Clusia spp. y miembros de la familia
Araliaceae. Sus bejucos largos y enredados proveen
caminos en el dosel para las ardillas (Sciurus spp.) y
otros mamíferos arbóreos, y lugares donde
percharse para depredadores que esperan sus presas,
como los halcones del bosque (Micruster spp.) y los
zorzales (Catharus spp.). La polinización de las

flores amarillo-verduzcas se lleva a cabo por
murciélagos del género Glossophaga, los cuales
visitan la inflorescencia que parece un candelabro.
Entre los insectos que se alimentan de las hojas de
la Mucuna se encuentran las orugas de la mariposa
morfo azul (Morpho peleides).
Las lianas y los bejucos representan una fracción
importante de todas las especies de plantas y juegan
un papel importante, pero no suficientemente
valorado, en los bosques neotropicales. Además de
servir como fuente de alimento para roedores,
murciélagos nectarívoros y mariposas, las lianas y
los bejucos también influyen en las cadenas tróficas
de bosques tropicales. Algunas especies de lianas,
como la Mucuna, enriquecen los suelos en áreas
tropicales mediante interacciones mutualistas con
bacterias fijadoras de nitrógeno (Rhizobium spp.)
que habitan los nódulos de las raíces de estas
plantas. Estas hojas pueden llegar a constituir hasta
un 30% de las hojas muertas en los suelos de los
bosques en el trópico.
No todos los impactos que tiene en otras
especies son positivos. Las lianas y los bejucos
cubren casi la mitad de todos los árboles del dosel.
Cuando hay vientos o lluvias fuertes pueden causar
daños en sus plantas hospederos al quebrar ramas y
proveer sitios para que virus de plantas y otros
patógenos ataquen. Como resultado, pueden ofrecer
oportunidades de manera indirecta para que
especies intolerantes a la sombra colonicen los
claros de luz. Debido a su impacto en la estructura y
dinámica de los bosques tropicales, las lianas y los
bejucos deben de ser incluidos en la planificación
de la conservación.
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LAS EPÍFITAS
Stephan W. Ingram
Las epífitas son plantas que dependen de árboles
y otras plantas para soporte mecánico pero no
nutrición. A diferencia de las lianas y los bejucos,
las epífitas típicamente están enraizadas o ancladas
a un árbol y están libres de conexiones con el suelo
durante por lo menos una parte de su ciclo de vida.
En la parte superior del dosel, las epifitas están
sujetas a ciclos más frecuentes de humedad y
desecación, más luz solar y mayor movimiento por
el viento que las plantas del sotobosque (Bohlman
et al. 1995). Las epífitas difieren de los árboles del
sotobosque y los arbustos en sus adaptaciones para
el almacenamiento de agua y su habilidad para
absorber y retener nutrientes que están en el aire a
través de la lluvia, la llovizna y el polvo. Los
bosques muy húmedo montano neotropicales, como
la RBBNM, albergan más especies vasculares de
epífitas y una abundancia mayor de epífitas que
cualquier otro tipo de bosque (Gentry y Dodson
1987; Fig. 3.1). Se encontraron más de 250 especies
de epífitas vasculares en cuatro hectáreas del
bosque muy húmedo Montano bajo de Monteverde
(Ingram et al. 1996) y muchas más se encuentran en
el área de Monteverde (Haber 1991; Apéndice 1).
La biomasa de las epífitas puede exceder la
biomasa foliar de hierbas y arbustos terrestres en
Monteverde (Nadkarni 1984). En los árboles, la
vegetación epífita es más abundante en las ramas
dentro de la copa. De la cantidad total (peso en
seco) de materia epifítica sostenida por las ramas
dentro de la copa, el 50-60% consiste de materia
orgánica muerta (Ingram y Nadkarni 1993). El total
de la materia epifítica se constituye así: 30-35% son
angiospermas vivas y sus raíces, 5-8% son helechos
y 5-20% son briófitas (las briófitas son
relativamente más abundantes en ramas más
jóvenes y pequeñas dentro de la copa; Apéndice
3.7). La vegetación viva y la materia orgánica
asociada a ella son aproximadamente cuatro veces
más abundantes en ramas horizontales que en
verticales y más abundantes (por unidad de área
superficial) en ramas grandes que en pequeñas.
Aunque las epífitas pequeñas pueden crecer en
ramas grandes y en troncos, hay una correlación
positiva entre el tamaño de la epífita y la
circunferencia de la rama a la que está asociada. Las
epífitas grandes sobre ramas pequeñas no

sobreviven la misma cantidad de tiempo que en
ramas más grandes y robustas. Las bromelias
grandes en ramas pequeñas y ramas más externas de
la copa frecuentemente se caen del dosel.
Las epífitas verdaderas o las “obligadas” (sensu
Benzing 1990) pasan sus vidas enteras perchadas
sobre árboles. Muchos presentan adaptaciones en la
forma de crecimiento y el hábitat que les permite
prosperar en el dosel. Por ejemplo, Anthurium
scandens pusillum y Encyclia pseudopygmaea, las
cuales tienen formas de crecimiento móviles y la
habilidad de desarrollar raíces a partir de los
nódulos de las hojas, son epífitas comunes y
ampliamente distribuidas en Monteverde. Las
orquídeas y las bromelias, entre las familias epífitas
más diversas y abundantes, son predominantemente
epífitas obligatorias. Las epífitas facultativas como
muchas de las familias Ericaceae, Araliaceae y las
especies Alzatea verticillata (Alzateaceae) y
Oerstedella exasperata (Orchidaceae) son más
adaptables y crecen típicamente en árboles, pero
pueden crecer también a lo largo de los caminos o
en tierra del bosque bien drenada. En hábitats del
bosque enano la distinción entre plantas que crecen
de manera terrestre o de manera epífita es menos
clara. Las especies que crecen epifíticamente en el
bosque muy húmedo Montano bajo de la ladera del
Pacífico (e.g. Schefflera rodrigueziana) existen
como árboles independientes en el bosque enano.
Las epífitas “accidentales” son plantas que
normalmente crecen enraizadas en tierra del suelo
pero pueden invadir de vez en cuando la tierra
arbórea de ramas del dosel u horquillas en troncos.
En Monteverde, ejemplos de epífitas accidentales
incluyen Dioscorea lepida y Weinmannia pinnata
(ver Putz, “Árboles sobre árboles”). Las
hemiepífitas, o “mitad” epífitas, pasan parte de su
ciclo de vida enraizadas en árboles y parte
enraizadas en el suelo. Los árboles y arbustos
primariamente hemiepífitas germinan en las copas
de los árboles, desarrollan hojas y ramas en el dosel
y eventualmente desarrollan raíces que bajan para
aprovechar los nutrientes del suelo. Los higuerones
(Ficus spp.) tienen varias raíces que se fusionan,
eventualmente formando un “tronco” alrededor del
árbol hospedero hasta matarlo (ver Titus “Por qué
los higuerones”). Las hemiepífitas secundarias (e.g.
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algunas Araceae, Cyclanthaceae y Marcgraviaceae)
empiezan enraizadas en el suelo, suben por los
troncos de árboles y luego pierden contacto con el
suelo terrestre (Lawton y Williams-Linera 1996).
La flora epífita de Monteverde está constituida
por 27 familias de angiospermas y 13 de
pteridófitas (helechos), la misma cantidad de
familias de angiospermas con especies de epífitas
que las que se encuentran en todo México (AguirreLeon 1992). Especies de los grupos Orchidaceae,

Pteridophyta, Bromeliaceae, Ericaceae, Araceae,
Piperaceae y Gesneriaceae (en orden decreciente de
riqueza de especies) constituyen aproximadamente
un 80% de la flora epífita (Ingram et al. 1996). Las
familias con al menos cuatro especies epífitas en
Monteverde incluyen Araliaceae, Asteraceae,
Begoniaceae, Clusiaceae, Melastomataceae y
Rubiaceae (Apéndice 2).

LAS BROMELIAS
Harry E. Luther
La familia Bromeliaceae es una familia de
plantas mayoritariamente tropical y en gran parte
epífita con aproximadamente 2750 especies (Luther
y Sieff 1996). La última monografía de esta familia
formó parte de la serie Flora Neotrópica (Flora
Neotropica series; Smith y Downs 1974) y más
recientemente la familia forma parte de Flora
Mesoamericana de Utley, que es sobre los taxones
Centroamericanos y que contiene claves y
descripciones en español (Davidse et al. 1994). Casi
200 especies de esta familia están documentadas
para Costa Rica (Luther 1995) e incluye especies de
bromelias endémicas de México, Centroamérica y
Los Andes; su distribución y ecología en Costa Rica
han sido descritas en Burt-Utley y Utley (1977).
La mayoría de las bromelias pueden ser
reconocidas por su roseta de hojas que retienen
agua y que están cubiertas por escamas y por su
inflorescencia conspicua, la cual a menudo tiene
brácteas coloridas. Las bromelias son elementos por

lo general notables de los bosques neotrópicos muy
húmedos donde casi siempre son las epífitas más
numerosas y masivas presentes. Son una fuente
importante de alimento y refugio para una variedad
de animales (Nadkarni y Matelson 1989, Benzing
1990) y juegan un papel importante en el ciclo de
nutrientes del bosque (Nadkarni 1986, Benzing
1990).
Se ha encontrado un total de 72 especies en el
Complejo de la Reserva de Monteverde e
inmediatamente afuera de la RBBNM en hábitats
más secos y calientes. Las especies de Monteverde
pertenecen a las subfamilias Bromelioideae (hojas
casi siempre con bordes aserrados, ovario súpero, la
fruta es una baya carnosa, las semillas no tienen
apéndices); Pitcairnioideae (hojas casi siempre con
bordes aserrados, ovario súpero, la fruta es una
cápsula seca, semillas aladas) y Tillandsioideae
(hojas siempre enteras, ovario súpero, la fruta es
una cápsula seca, semillas plumosas; Apéndice 4).

LAS ORQUÍDEAS
John T. Atwood
Un proyecto sobre la familia Orchidaceae en
Monteverde fue iniciado en 1988. Las estimaciones
preliminares estaban en el rango de 300-350
especies (Atwood 1987), pero ya hay más de 400
especies registradas, la diversidad más alta de
especies de orquídeas en cualquier área de tamaño
comparable en el Neotrópico (C.H. Dodson, com.
pers.). Las orquídeas de Monteverde representan un

32% de las orquídeas de Costa Rica, estimadas en
1270 especies (Dressler 1981). La diversidad de
especies tan alta en Monteverde probablemente se
debe a una variedad de zonas de vida que proveen
diversos hábitats (Tosi 1969), a la riqueza alta de
especies en sitios tropicales de media elevación
(Dressler 1981), la diversidad de polinizadores y a
la alta intensidad de recolección local.
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La mayoría de orquídeas de bosques intactos
tienen
distribuciones
verticales
reducidas.
Maxillaria fulgens, que se encuentra desde los 1600
m hasta la Estación Biológica de la Selva (ca. 50100 m) es una excepción. En Monteverde las pocas
orquídeas características de las regiones más altas
de las montañas del sur incluyen especies de
Masdevallia y dos especies no identificadas y poco
comunes de Telipogon (G. Barboza, com. pers.).
Extensiones verticales de rango anómalas en
altitudes menores, pueden deberse en parte a
pastizales a la par de fragmentos de bosque y a
microclimas locales más calientes. Los pastizales a
1550 m tienen Maxillaria campanulata, M. nasuta
y Masdevallia nidifica, los cuales también se
encuentran por debajo de los 900 m en la ladera del
Atlántico. Encyclia abbreviata y Nidema boothii se
encuentran en Monteverde a 1350 m y también en
La Selva.
Tradicionalmente se piensa que las orquídeas
son plantas escasas y los pastizales parecerían un
lugar inusual para su supervivencia; sin embargo,
un conteo de especies para dos pastizales sobrepasó
las 75. La elevada densidad de orquídeas en hábitats
fragmentados ha sido documentada en otros lugares
(Williams-Linera et al. 1995) y por lo tanto los
pastizales podrían ser significativos para la
conservación de estas plantas. Las amenazas a las
orquídeas incluyen degradación ambiental y la
explotación de orquídeas con hábitats específicos.
Las orquídeas de Monteverde que han sido
explotadas incluyen a Cattleya skinneri (Flor
Nacional de Costa Rica) que antes era abundante en
bosques semidecíduos rocosos de la ladera del
Pacífico (H. Rockwell, com. pers.). Aunque las
orquídeas han sido explotadas por muchos años,
observamos plantas maduras en su ambiente natural
(algunas con cápsulas) y juveniles al alcance, así
como también plantas enormes en el dosel que no
están al alcance de los colectores. No se sabe cuál
es el grado de tolerancia de esta población a la
recolección, pero parece ser que las plantas
restantes siguen reproduciéndose y recolonizando.
La eliminación del bosque sería la amenaza más
grande para las orquídeas ya que sólo sobrevivirían
las especies que habitan sobre rocas y serían el
objetivo principal de los recolectores.
Otras orquídeas podrían ser menos aptas para
sobrevivir la explotación del hábitat o la
recolección. Rossioglossum schlieperianum es una
epífita poco común en Monteverde restringida a
troncos de árboles grandes explotados para madera.
Oncidium panduriforme y Otoglossum chiriquense

se encuentran en la naturaleza con densidades bajas
y son vulnerables a la pérdida de hábitat.
Rossioglossum schlieperianum y Otoglossum
chiriquense podrían estar en mayor peligro por la
explotación comercial y es casi imposible cultivar
la segunda. A pesar de su rareza ya que Oncidium
panduriforme no es muy atractiva, seguramente
nunca va a ser amenazada por recolectores en
hábitats protegidos.
Una manera de minimizar la recolección de
especies de orquídeas vulnerables a esta, sería
inundar los mercados con plantas que hayan sido
producidos en masa de un cultivo de semillas o
tejido usando clones de individuos de los mejores
estéticamente. Monteverde tiene el clima ideal para
la producción de muchas orquídeas. Aunque
algunas especies realmente necesitan un hábitat sin
perturbaciones, otras crecen casi como maleza a lo
largo de caminos, incluyendo Habenaria
monorrhiza, H. floribunda, Epidendrum radicans y
otros del género Elleanthus. Estas especies, las
cuales
se
encuentran
naturalmente
en
deslizamientos de tierra o áreas que se queman de
vez en cuando, se benefician de perturbaciones
humanas ocasionales.
El endemismo de las orquídeas en Monteverde
parece ser bajo; diez especies se conocen solamente
en Monteverde, pero casi todas son minúsculas y
fácilmente pasadas por alto. De estas orquídeas
minúsculas, cinco especies de Stellilabium han sido
descubiertas, tres que se originaron de la caída de
una única rama. Una de las cinco especies, S.
barbozae, fue descubierta en 1995 creciendo en el
Centro de Información de la RBBNM a plena vista.
Maxillaria haberi, que tiene flores amarillas, se
conoce solamente para el Valle de Peñas Blancas en
la parte más baja.
Como en La Selva (Atwood 1988), los tres
géneros de orquídeas más grandes de Monteverde
son Epidendrum, Maxillaria y Pleurothallis, los
cuales contienen el 37% de la flora de orquídeas
(Apéndice 3.5). No hay ningún género grande tan
bien estudiado en Costa Rica como Maxillaria (106
spp.). Si el número de especies de Maxillaria es
representativo de las orquídeas como un todo, el
número total de especies en Monteverde podría
exceder los 600. La distribución en parches y
elevada de las orquídeas hace que la documentación
sea un proceso largo.
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LA EVOLUCIÓN EN LA SECCIÓN NOTOPLEURA DE PSYCHOTRIA VÍA LA
DIVERSIFICACIÓN DE LAS FORMAS DE CRECIMIENTO EN EL BOSQUE
NUBOSO
Molly Nepokroeff y Kenneth J. Sytsma
La forma de crecimiento epífita ha evolucionado
independientemente en al menos 80 familias de
plantas vasculares (Kress 1989; ver Ingram, “Las
epífitas”). La evolución en este tipo de crecimiento
ha sido estudiada muy poco en los bosques
nubosos. La evolución del epifitismo a partir de
ancestros terrestres ha sido documentada en
Columnea (Gesneriaceae; Smith y Sytsma 1994) y
ha sido sugerida para las gencianas (Sytsma 1987).
Sin embargo, lo más probable es que la evolución
del epifitismo haya sucedido mediante diferentes
caminos evolutivos hasta dentro de las mismas
familias o géneros (Benzing 1989). El género
Psychotria (Rubiaceae) es uno de los géneros más
grandes de angiospermas, con 1250-1600 especies
en el mundo (Hamilton 1980). El Apéndice 1
incluye 3 especies epífitas de Psychotria
(Rubiaceae), un género donde la mayoría de las
especies son arbustos del sotobosque. En cuanto a
forma de crecimiento, la mayoría de plantas del
género Psychotria son arbustos ramificados del
sotobosque. Otros son epífitas, mirmecófilos
(plantas habitadas por hormigas) tuberculosos,
lianas y suculentas con una sola rama (Sohmer
1988). En Monteverde muchas especies de
Psychotria existen de manera simpátrica. Debido a
su número grande de especies, este género sirve
como un sistema modelo para entender los patrones
de especiación en el trópico.
La sistemática filogenética proporciona el marco
histórico para entender los procesos de evolución y
radiación adaptiva (O’Hara 1988). Una técnica
esperanzadora para estudiar la radiación adaptiva de

un linaje es sobreponer los caracteres de interés a
una filogenia bien respaldada (Harvey y Pagel
1991). Una filogenia molecular derivada
independientemente de caracteres morfológicos
evita los sesgos inherentes del análisis de eventos
evolutivos basados en los caracteres que se
examinan (Givnish et al. 1994).
Un grupo natural, Psychotria sección
Notopleura Bentham, está representado por siete
especies en la RBBNM. Los miembros de la
sección Notopleura están caracterizados por hábitos
terrestres, suculentos, no ramificados, o formas de
vida ramificadas y epífitas; una única cresta dorsal
media en las semillas y una inflorescencia en cada
axila foliar. La sección Notopleura de Psychotria
está bien diferenciada de otros miembros de este
género y la evidencia molecular sugiere que podría
estar en posición basal en el género o que podría
hasta ser otro género aparte (Nepokroeff y Sytsma
1996).
Una filogenia reciente basada en caracteres
moleculares independientes (datos de la secuencia
de ADN ribosomal) muestra que formas terrestres,
no ramificadas y suculentas y las epífitas
ramificadas han evolucionado a partir de ancestros
con muchas ramas parecidas a arbustos (Fig. 3.21).
La suculencia y otras características en los
ancestros comunes de los linajes epífitos y
suculentos no ramificados pudieron haber actuado
como una adaptación previa (sensu Bock 1959)
permitiendo la radiación evolutiva a los nichos más
bajos del sotobosque o del dosel.
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Figura	
  3.21.	
  Cladograma	
  simplificado	
  generado	
  por	
  datos	
  de	
  secuenciación	
  de	
  rADN	
  que	
  muestran	
  la	
  evolución	
  del	
  
epifitismo	
  desde	
  ancestros	
  ramificados	
  leñosos	
  hasta	
  el	
  arbusto	
  no-‐ramificado	
  y	
  suculento	
  intermediario	
  en	
  la	
  sección	
  
Notopleura	
  de	
  Psychotria.	
  Un	
  carácter	
  morfológico	
  involucrado	
  en	
  esta	
  trayectoria	
  evolucionaria	
  de	
  hábito	
  terrestre	
  a	
  
epífito	
  es	
  la	
  forma	
  de	
  crecimiento	
  ramificado.	
  Dos	
  posibilidades	
  igualmente	
  posibles	
  para	
  la	
  evolución	
  de	
  este	
  carácter	
  se	
  
encuentran	
  en	
  la	
  Figura	
  3.22.	
  

Hay por lo menos tres posibilidades para la
evolución del epifitismo del estado ancestral de
hábito terrestre y ramificado basadas en esta
filogenia. En la primera posibilidad (Fig. 3.22;
Trayectoria A), la evolución del epifitismo se dio a
través de la supresión del desarrollo de la forma
adulta y leñosa ramificada, parecida a un arbusto
(se encuentra en la mayoría del género Psychotria),
a las formas más derivadas “neoténicas” suculentas,
no ramificadas e intermediarias (como Psychotria
uliginosa, las cuales son comunes en el sotobosque
de Monteverde, Fig. 3.23) y epífitas de la sección
Notopleura. La neotenia es el proceso evolutivo que
resulta en la llegada un organismo adulto a la
madurez reproductiva, mientras mantiene algunas
características juveniles (Futuyma 1986). Debido a

que las epífitas son más ramificadas que los
“intermediarios” terrestres, no ramificados y
suculentos, el carácter ramificado podría ser
recuperado (Fig. 3.22; Trayectoria A) o retenido de
formas
ancestrales
(Trayectoria
B).
Alternativamente, el hábito ramificado recuperado
en la Trayectoria A en las especies epífitas podría
ser no homólogo al tipo ancestral y pudo haber
evolucionado por separado en el linaje epífito. Se
necesitan estudios morfológicos para distinguir
entre estas posibilidades. En el caso de la
Trayectoria B, la evolución de una fase hipotética
intermediaria (suculenta, terrestre, ramificada) está
implícita y por lo tanto sugerimos que la
Trayectoria A es la posibilidad más probable de la
evolución en la forma de crecimiento.
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Figura	
  3.22.	
  La	
  evolución	
  en	
  la	
  forma	
  de	
  crecimiento	
  del	
  género	
  Psychotria	
  podría	
  involucrar	
  uno	
  de	
  los	
  dos	
  trayectos	
  
posibles	
  con	
  respecto	
  al	
  carácter	
  del	
  hábito	
  ramificado.	
  En	
  la	
  Trayectoria	
  A,	
  la	
  supresión	
  del	
  desarrollo	
  del	
  hábito	
  “adulto”	
  
(leñoso	
  y	
  ramificado)	
  en	
  la	
  especie	
  intermediaria	
  neoténica	
  y	
  la	
  liberación	
  posterior	
  de	
  la	
  supresión	
  en	
  formas	
  epifitas	
  es	
  
sugerida.	
  Una	
  alternativa	
  igualmente	
  probable,	
  el	
  Trayecto	
  B,	
  es	
  la	
  retención	
  de	
  la	
  forma	
  adulta	
  ramificada	
  en	
  el	
  linaje	
  
epifítico	
  y	
  la	
  ganancia	
  independiente	
  de	
  la	
  forma	
  neoténica	
  y	
  no-‐ramificada	
  en	
  dos	
  linajes	
  separadas	
  del	
  resto	
  de	
  la	
  
sección	
  Notopleura.	
  

	
  
Figura	
  3.23.	
  Psychotria	
  uliginosa	
  Sw.	
  es	
  la	
  especie	
  tipo	
  para	
  la	
  sección	
  Notopleura	
  de	
  Psychotria	
  y	
  tiene	
  la	
  forma	
  de	
  
crecimiento	
  suculenta	
  y	
  sin	
  ramificar	
  que	
  caracteriza	
  a	
  este	
  grupo.	
  La	
  especie	
  es	
  común	
  en	
  la	
  RBBNM	
  y	
  la	
  comunidad	
  
circundante.	
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Características morfológicas compartidas por
miembros terrestres y epífitos de la sección
Notopleura respaldan la evolución en la Trayectoria
A. La suculencia, las adaptaciones de las hojas y el
plan corporal en serie representan innovaciones
desarrolladas en la sección Notopleura del linaje.
La suculencia en los ancestros del linaje de la
sección Notopleura podría ser una adaptación
previa para evolucionar el hábito epífito ya que las
epífitas muchas veces se ven sujetas a niveles
fluctuantes de agua disponible y deficiencia de
nitrógenos (Esau 1977). Las adaptaciones foliares
especializadas son la forma más común de
almacenamiento de agua en las epífitas (Madison
1977) con la hipodermis acuosa (tejido para el
almacenamiento de agua) solamente en miembros
epífitos del género Psychotria (Metcalfe y Chalk
1950). Los miembros terrestres de la sección
Notoplera deberían ser examinados para la
presencia de este rasgo. Otra adaptación
morfológica previa en miembros de la sección
Notopleura de Psychotria es el plan corporal en
serie. Miembros de la sección Notopleura crecen de
manera clonal de rizomas horizontales y se
propagan fácilmente de recortes. En ambientes
fluctuantes como el dosel, las unidades
fisiológicamente independientes podrían tener una
ventaja selectiva después de eventos catastróficos
(Madison 1977).

Este trayecto evolutivo de forma de crecimiento
propuesto sugiere una manera en la cual el género
con una riqueza grande de especies, Psychotria, ha
mantenido una forma de aislamiento espacial que
conduce a la especiación y la diversificación. El
aislamiento reproductivo temporal (e.g. la floración
en diferentes tiempos) ha sido reportado para el
subgénero Psychotria de Psychotria en la Isla de
Barro Colorado en Panamá (Hamilton 1980). La
división fenológica en el subgénero Psychotria
existe, pero la evolución de diferentes formas de
crecimiento podría representar la división de los
nichos espaciales a medida que las especies se
difunden a distintos niveles del sotobosque.
Aunque la mayoría de las especies en los
subgéneros Psychotria y Heteropsychotria son
arbustos o arbolitos que alcanzan los 3 m, los
miembros de la sección Notopleura usualmente
miden menos de 1 m. Una estratificación mayor
ocurre debido a la radiación de formas epífitas al
dosel (Figs. 3.23, 3.24). Esta estratificación tiene
repercusiones en la biología de polinización y en
mantener el aislamiento reproductivo en taxones
simpátricos. Muchas especies dentro del mismo
género están distribuidas simpátricamente en los
trópicos y el aislamiento espacial, al igual que la
separación temporal (Grant 1981), podrían jugar un
papel en mantener el aislamiento reproductivo y por
lo tanto la riqueza de especies en este género.
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Figura	
  3.24.	
  La	
  evolución	
  en	
  la	
  forma	
  de	
  crecimiento	
  podría	
  ser	
  un	
  tipo	
  de	
  división	
  ecológica	
  de	
  los	
  nichos	
  espaciales,	
  lo	
  
cual	
  lleva	
  a	
  la	
  especiación	
  en	
  el	
  género	
  Psychotria.	
  Este	
  modelo	
  predice	
  radiación	
  evolutiva	
  en	
  niveles	
  distintos	
  del	
  
sotobosque	
  del	
  bosque	
  lluvioso.	
  	
  

El epifitismo ha evolucionado por lo menos dos
veces en linajes diferentes dentro del género
Psychotria, una vez en el Neotrópico y otra vez en
Australasia (Neporkoeff y Sytsma 1996). Es
probable que el trayecto evolutivo de ambos linajes
sea distinto debido a que las epífitas de Australasia
complementan la nutrición y la captación de
humedad vía tubérculos abultados habitados por
hormigas, mientras que los miembros neotrópicos

de la sección Notopleura no se asocian con
hormigas y en cambio habitan en mantos de humus
en el dosel.
Agradecimientos Estamos muy agradecidos con
Kandis Elliot por las ilustraciones, B. Hammel por
la ayuda en el campo y el material de hojas y C.M.
Taylor por material de hojas también.
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LAS BRIÓFITAS
S. Robert Gradstein

Los bosques tropicales lluviosos, incluyendo los
bosques nubosos montanos, albergan una diversidad
grande de briófitas. Se calcula que de 4000 especies
(2700 musgos, 1300 hepáticas) que existen en
América tropical, aproximadamente un 80% de las
hepáticas y 50% de los musgos están confinados a
estos bosques (Gradstein y Pócs 1989). Aunque
muchas veces son pequeñas y poco visibles, las
briófitas juegan papeles importantes en los
ecosistemas de bosque. Los tapetes gruesos de
briófitas en los árboles capturan cantidades grandes
de agua de lluvia y ayudan a mantener alta
humedad en el bosque (Pócs 1980). Estas plantas
sirven como sustrato para el establecimiento de
epífitas vasculares y a menudo como refugio para
muchos invertebrados y microorganismos.
La mayoría de las briófitas en los bosques
nubosos son epífitas. Los árboles, los arbolitos, los
arbustos, los árboles jóvenes y las lianas leñosas
son colonizados por estas epífitas y epífilas (ver
Morales, “Plantas que crecen sobre hojas
vivientes”). Las diferencias sutiles en el suministro
de agua, nutrientes, luz e inclinación del sustrato
afectan la habilidad de establecimiento de las
briófitas, así que las bases de los árboles, los
troncos, las ramas ascendientes y las ramitas
muchas veces soportan diferentes especies
(Richards 1984). Algunas existen exclusivamente
en el sotobosque húmedo y sombreado (“epífitas de
sombra”), mientras que otras se encuentran
solamente en el dosel del bosque muy por encima
del suelo (“epífitas del dosel”). Algunas especies
tienen distribuciones verticales muy amplias en el
bosque y existen a través del sotobosque y en el
dosel (“generalistas”).
En bosques por debajo de los 1000 m s.n.m. hay
poca cobertura de briófitas y la que hay está
restringida mayoritariamente al dosel. Las hepáticas
de la familia Lejeuneaceae son las briófitas más
importantes en el bosque lluvioso de tierras bajas;
aproximadamente un 30% de las especies son
miembros de esta familia. En bosques muy
húmedos montanos, el crecimiento de briófitas
epífitas es mucho más exuberante, y el suelo del
bosque puede estar cubierto por tapetes densos de

briófitas. Las temperaturas más bajas y los niveles
de luz más altos en los bosques montanos, junto con
la disponibilidad de agua abundante debido a la
frecuencia de nubes y neblina favorecen la
acumulación de materia orgánica muerta en el suelo
y el crecimiento abundante de briófitas. Los troncos
de árboles y las ramas pueden estar cubiertos de una
capa densa de hasta 20 cm de espesor de briófitas
conformadas con diferentes formas de crecimiento,
incluyendo “colgantes”. Estos taxones prosperan
solamente en ambientes perhúmedos y están
totalmente ausentes en el bosque lluvioso de tierras
bajas.
Se han hecho pocas investigaciones sobre las
briófitas de Monteverde. Reed y Robinson (1971)
publicaron una lista de 164 especies (90 musgos, 73
hepáticas, 1 antocerotófito) basada en una
recolección al azar en los bosques y en pastizales.
Especies adicionales fueron reportadas por
Gradstein et al. (1994) y Sillett et al. (1995). Este
último estudio analizó la flora de briófitas en el
dosel de seis árboles de la especie Ficus
tuerckheimii, tres en el bosque denso y tres árboles
aislados en pastizales adyacentes al bosque y se
demostró que los dos grupos de árboles tenían
ensambles muy diferentes de especies.
Llevamos a cabo un inventario de briófitas en
noviembre de 1992 y enero de 1994 dentro de un
sitio de estudio de 4 ha dentro de la RBBNM (ca.
1550 de altitud; Nadkarni 1986, Nadkarni y
Matelson 1992, Ingram y Nadkarni 1993; ver
Ingram, “Epífitas”). Nuestro inventario encontró
190 especies de briófitas: 133 hepáticas, 56 musgos
y 1 antocerotófito (Megaceros vincentianus). La
media del número de especies por hectárea fue 88.
En comparación, un análisis muy detallado del
dosel por Stillett et al. (1995) encontró 109 especies
de briófitas en tres árboles de Ficus tuerckheimii en
la RBBNM. Curvas con relación entre especies
yárea mostraron que una de las parcelas resultó con
un 45% de la diversidad total y dos parcelas con un
75%. En comparación, cuando se estudia la
diversidad de briófitas en árboles solamente
(excluyendo arbustos, troncos caídos, etc.), el nivel
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de 75% por lo general se obtiene en el análisis de
solamente cuatro árboles (Wolf 1993).
La dominancia absoluta en número de especies
de hepáticas sobre musgos en el sitio de estudio es
característica de los bosques neotropicales
húmedos. En bosques paleotropicales, los musgos
tienden a ser más abundantes (Gradstein y Pócs
1989). El género con más especies, por mucho, fue
Plagiochila (18 spp.), seguido por los géneros de
hepáticas Lejeunea y Bazzania (7 spp. cada uno), y
Frullania y Radula (6 spp.). Dentro de los musgos,
Lepidopilum y Macromitrium (4 spp.) fueron los
géneros con más especies; el primero se encuentra
más que todo en el sotobosque y el segundo en el
dosel.
Las ramas gruesas en la parte más baja del dosel
fueron el hábitat con mayor riqueza de briófitas,
dando como resultado ca. 100 especies. Las bases
de los troncos, los arbustos, las lianas, los árboles
jóvenes y las hojas vivas también tenían una riqueza
alta de especies, de 35-45. El número más bajo de
especies (16) se encontró en troncos en proceso de
descomposición, sin embargo, la mitad de estas
especies eran exclusivas a los troncos y no se
encontraban en ningún otro lugar. Una figura
similar fue obtenida para las epífilas. Del total, 48

(25%) existían en el dosel y en el sotobosque, 38%
eran exclusivamente del sotobosque y 36% del
dosel. Desde el punto de vista de conservación, la
epífitas de sombra del bosque son de interés
particular. Estas son afectadas más seriamente por
perturbaciones del bosque que las epífitas de sol,
debido a su tolerancia baja a la desecación, y son,
por lo tanto, las primeras en desaparecer cuando
hay una abertura en el dosel (Gradstein 1992).
Agradecimientos Le damos gracias a Rodrigo
Solano por el apoyo logístico, Riclef Grolle, Andrea
Lücking, Jiri Vána y K. Yamada por su ayuda con
la identificación y a Gregorio Dauphin quien ayudó
con el inventario de las epífilas. Estamos
especialmente agradecidos con Frans van Dunné
quien preparó los gráficos. El trabajo de campo en
Costa Rica por el primer autor recibió el apoyo de
la Fundación de los Países Bajos para la
Investigación Tropical (Netherlands Foundation for
Tropical Research (WOTRO)) y del Comité de la
Sociedad de National Geographic sobre la
investigación y la exploración (National
Geographic Society Committee on Research and
Exploration).

PLANTAS QUE CRECEN SOBRE HOJAS VIVIENTES
María Morales
La mayoría de plantas epífilas o que viven sobre
hojas
(foliiculous)
en
Monteverde
son
antocerotófitos foliosos que pertenecen a la familia
Lejeuneaceae, un grupo que consiste de
aproximadamente 90 géneros y cientos de especies
alrededor del mundo. Los musgos que viven sobre
hojas son pocos y la mayoría también crece sobre
ramitas y se esparcen a las hojas. Los musgos
parecen ser incapaces de establecerse en hojas de
plantas jóvenes (Richards 1984). Hasta hace poco,
las briófitas que viven sobre hojas fueron
documentadas en Centroamérica por un único
estudio de El Salvador, el cual reportaba una
especie de musgo y 63 especies de antocerotófitos
epífilos (Winkler 1967). La flora epífila de briófitas
en el Parque Nacional Braulio Carrillo en Costa
Rica mostró 83 especies de briófitas, el número más
alto de especies documentado en una sola localidad
(Lücking 1995).

Las especies epífilas se encuentran casi siempre
cerca del suelo pero algunas colonizan el dosel del
bosque si este tiene una humedad alta. Las epífilas
colonizan muchas especies de plantas superiores
pero “prefieren” las que tienen las superficies de las
hojas lisas, los cuales promueven el establecimiento
de aparatos reproductivos con células adherentes.
Las hojas colonizadas frecuentemente tienen vidas
largas así que las epífilas pueden completar sus
ciclos de vida antes de que la hoja se caiga (Winkler
1967). Las epífilas han desarrollado medios de
reproducción vegetativa rápida, como los
fragmentos de plantas y gemas (estructuras
multicelulares que tienen la habilidad de desarrollar
nuevas plantas).
Aunque muchos géneros de epífilas pueden
existir en una misma hoja y muchas especies dentro
de un género pueden existir en un área pequeña, los
colonizadores más comunes en Monteverde
pertenecen a estos géneros: (1) Cyclolejeunea, el
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cual produce gemas redondeadas en los bordes de
las hojas; (2) Ceratolejeunea, un antocerotófito café
y brillante con perianto (estructuras femeninas) que
tienen cuatro pequeños cuernos en la parte superior;
(3) Odontolejeunea, con hojas dentadas y (4)
Metzgeria, una forma talosa. También son especies
muy pequeñas, e.g. Drepanolejeunea y el diminuto
Aphanolejeunea, invisible a simple vista.
Los rizoides del antocerotófito epífilo Radula
flaccida penetran en la cutícula de la hoja y se
insertan entre las células de la epidermis superior
(Berrie y Eze 1975). El agua de la planta hospedera
puede ayudar a que los antocerotófitos epífilos
sobrevivan la época seca. Las epífilas absorben
minerales de sus hospederos y por lo tanto son
semiparásitas (Eze y Berrie 1977).
¿Hay suficiente sombreado por parte de las
epífilas sobre la hoja hospedera para tener un efecto
en la tasa fotosintética de esta planta hospedera?
Una capa de la epífila Radula flaccida intercepta un
máximo de 2% de la luz incidente (Eze y Berrie
1977), una cantidad que pareciera insignificante.
Richards (1984) señaló que las hojas muy
colonizadas son las más viejas, los cuales
seguramente ya no hacen una contribución tan
importante al balance energético de la planta. Por
otra parte, la colonización por parte de las epífilas
puede beneficiar a la planta hospedera, ya que

proporcionan un ambiente adecuado para las
bacterias y cianobacterias fijadoras de nitrógeno
(Richards 1984). La relación entre algunas plantas y
sus epífilas por lo tanto podría ser mutualista.
Hay muchas preguntas sin respuesta acerca de
las plantas que tienen este hábito de crecimiento
sobre hojas. ¿Los antocerotófitos son epífilas
obligatorios? ¿Son específicos a una especie de
hoja? La última pregunta es improbable ya que las
epífilas no parecen recibir ningún compuesto
orgánico del hospedero (Eze y Berrie 1977). Las
hojas hospederas podrían exudar sustancias que son
necesarias para el crecimiento de algunas especies
que crecen sobre hojas.
Las epífilas solamente colonizan algunas hojas
(e.g. Costus y Dieffenbachia) muy raramente. Una
explicación es la superficie irregular en Costus y la
presencia de una sustancia irritante en
Dieffenbachia. La textura y otras características de
la hoja y la incidencia y distribución de la luz son
consideradas los factores más importantes en
controlar la colonización por parte de plantas
epífilas (Monge-Nájera 1989). Basado en un
análisis de conglomeración, Lücking (1995)
concluyó que las características de las plantas
hospederas son responsables de la composición
epifílica en diferentes hojas y que las condiciones
del microclima son menos importantes.

LOS MATAPALOS Y DÓNDE CRECEN
Sarah Sargent
Los matapalos son angiospermas inusuales en
varias familias cercanamente emparentadas. La
característica que define a los matapalos es que
parasitan las ramas por encima del suelo de otras
plantas, especialmente árboles (Kuijt 1969). A
diferencia de las epífitas normales, los matapalos
obtienen todos sus nutrientes minerales y su agua al
formar conexiones directas con el xilema (que
conduce agua) dentro de las ramas del hospedero.
Los matapalos no pueden desarrollar raíces
normales y son completamente dependientes de las
plantas hospederas para sobrevivir. Todos los
matapalos tienen pigmentos fotosintéticos y
producen sus propios azúcares, no parasitan el
floema de sus hospederos como lo hacen otros tipos
de plantas parásitas. La mayoría de personas están
familiarizadas con el matapalo debido a la tradición

de Navidad que originó de esta planta en Europa, la
cual se basa en Viscum album (Viscaceae). Sin
embargo, la mayoría de los matapalos son
tropicales, y se encuentran dentro de cuatro familias
de plantas dentro del orden Santanales. El más
grande de estos grupos es Viscaceae y
Loranthaceae, con ca. 370 y 700 especies,
respectivamente (Nickrent 1993). La mayoría de los
matapalos en Monteverde pertenecen a estas dos
familias grandes pero Antidaphne viscoidea, que
está en la pequeña familia Eremolepidaceae (12
especies), también está presente (Sargent 1994).
Todos
los
matapalos
tienen
semillas
extremadamente pegajosas lo cual les permite
adherirse a las ramas de los posibles hospederos en
vez de caerse al suelo, donde no podrían establecer
conexiones con los hospederos; lo pegajoso
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proviene de un tejido especializado, la viscina, que
está adherida a las semillas (Gedalovich-Shedletzky
et al. 1989). En todos los matapalos tropicales, las
semillas son dispersadas por pájaros (ver Sargent,
“Dispersión especializada de semillas”).
Uno de los misterios de los matapalos es por qué
están distribuidos tan irregularmente entre los
árboles, ya que algunos están cargados de
matapalos mientras que otros no tienen ninguno.
¿Qué impide que los matapalos crezcan en todos los
árboles? Dentro de una misma especie de
hospedero, ¿por qué hay matapalos en algunos
árboles pero en otros no? Una posibilidad es que los
matapalos sean limitados por la dispersión de las
semillas; tal vez los pájaros raramente llevan las
semillas a hospederos nuevos o a nuevas ramas en
el mismo hospedero. Alternativamente, tal vez las
semillas no logran establecer las conexiones críticas
con el xilema del hospedero cuando llegan a las
plantas nuevas.
Para probar la segunda posibilidad, llevé a cabo
un experimento de plantación de semillas para
determinar el destino de las semillas de matapalo a
medida que se van estableciendo en un hospedero
(Sargent 1995). Trabajé con una especie común de
matapalo, Phoradendron robustissimum
(Viscaceae), y su hospedero más común,
Sapium glandulosum (Euphorbiaceae), y estudié

dos aspectos de la manera en la cual los pájaros
depositan las semillas, que podrían afectar la
habilidad de las semillas para establecerse: (1) el
tamaño de la rama del hospedero (i.e. rama pequeña
o rama grande) en la cual los pájaros depositan las
semillas y (2) el número de semillas depositadas en
un mismo lugar. Escogí 10 árboles en los cuales
marqué segmentos de ramas en siete categorías de
diámetro (< 5mm a > 80mm). Pegué semillas en
diferentes diámetros de las ramas pequeñas a mano.
Revisé las semillas a lo largo de los próximos tres
años para determinar cuáles semillas se habían
establecido y eran plántulas y cuales habían muerto,
y en tal caso determinar por qué habían muerto.
Pocas semillas sobrevivieron: 10% estaban vivas
después de un año, 4% después de dos años y 3%
después de los tres años. Era más probable que
sobrevivieran las semillas que estaban en grupos.
Sin embargo, el diámetro de la rama tuvo un efecto
importante en la probabilidad de que la semilla se
estableciera (Fig. 3.25). Las ramas pequeñas eran
mejores para el establecimiento inicial pero muchas
de las ramas más pequeñas murieron (Fig. 3.26).
Esto dejaba a las ramas de tamaño intermedio como
las mejores para la sobrevivencia a largo plazo de
las plántulas de matapalo.

	
  
Figura	
  3.25.	
  Proporción	
  de	
  las	
  plántulas	
  de	
  Phoradendron	
  robustissimum	
  que	
  sobreviven	
  por	
  1,	
  2	
  y	
  3	
  años	
  en	
  cada	
  
categoría	
  de	
  tamaño	
  de	
  rama	
  del	
  hospedero,	
  sumado	
  en	
  árboles	
  replicados.	
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Figura	
  3.26.	
  Destinos	
  de	
  plántulas	
  de	
  P.	
  robustissimum	
  después	
  de	
  dos	
  años,	
  como	
  función	
  del	
  diámetro	
  inicial	
  de	
  la	
  rama	
  
del	
  hospedero,	
  reportado	
  como	
  proporciones	
  de	
  todas	
  las	
  semillas	
  sembradas	
  en	
  cada	
  categoría	
  de	
  tamaño	
  de	
  la	
  rama	
  
del	
  hospedero,	
  sumado	
  en	
  árboles	
  replicados.	
  	
  

Hubo una variación grande en la sobrevivencia
de semillas y plántulas hasta en las ramas pequeñas
en el rango óptimo de tamaño. Muchas semillas
simplemente desaparecieron (Fig. 3.26). En otro
experimento, puse semillas en ramas con tres tipos
diferentes de protección: protección total (dentro de
bolsas hechas de malla), protección de los
depredadores de semillas caminantes (rodeados de
Tanglefoot, una sustancia que es pegajosa y no deja
pasar insectos) y protección de desalojo (techos de
material de bolsas, abiertas a los lados). Semillas
como grupos de control fueron puestas en ramas sin
protección. Como se esperaba, la protección total
era la mejor; las semillas dentro de bolsas hechas de
malla tenían la tasa de desaparición más baja (cerca
del 0%). La barrera de Tanglefoot también fue
efectiva (el 22% desapareció), sugiriendo que
muchas de las semillas que desaparecieron habían
sido comidas por depredadores de semillas que
caminan sobre las ramas del hospedero (e.g.
hormigas y ratones arborícolas; ver Timm y LaVal,
“Observaciones”).
Otra causa de la variación en el éxito de
establecimiento de las semillas de matapalo han
sido las diferencias de nutrientes y agua disponible
de los árboles hospederos. La formación de
conexiones de xilema entre matapalos y sus
hospederos es un proceso pasivo de parte del
matapalo (Sallé 1983). Las vesículas nuevas

formadas por el hospedero son aprovechadas por el
matapalo a medida que se van formando, lo cual
resulta en conexiones xilema-xilema entre el
hospedero y el parásito (Calvin et al. 1991). Estas
conexiones no se pueden formar en ausencia de
crecimiento del hospedero en el lugar de conexión
del matapalo; por lo tanto, el crecimiento limitado
del hospedero podría prevenir o limitar el
establecimiento del matapalo. También se sabe que
el estado de los nutrientes del hospedero influye en
la eficiencia del uso del agua en los matapalos, lo
cual sugiere que la concentración de nutrientes en la
savia del xilema podría limitar su crecimiento
(Ehleringer et al. 1985). Aunque la disponibilidad
de agua no siempre es limitante en Monteverde, la
variación en la precipitación a lo largo del año y
entre años puede contribuir a las fluctuaciones en el
potencial de agua del hospedero y la habilidad de
los matapalos a establecerse. Un estudio de la
estructura de edad de una población desértica de
matapalo demostró que los matapalos no se
pudieron establecer en años con sequía durante el
verano (Dawson et al. 1990). En Monteverde, los
árboles asociados con corrales o sistemas sépticos,
tienden a tener niveles más altos de infecciones por
parte de matapalos que otros, lo cual sugiere que los
hospederos y los matapalos prosperan en estas
condiciones. Las semillas de matapalo por lo tanto
viven mejor en ramas de tamaño intermedio y en
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hospederos con crecimiento rápido. Sin embargo,
muchos aspectos del rompecabezas de la

distribución del matapalo permanecen desconocidos
y merecen mayor investigación.

UN MATAPALO EXCEPCIONAL, GAIADENDRON PUNCTATUM
Sarah Sargent
Monteverde cuenta con una especie inusual de
matapalo, la especie terrestre Gaiadendron
punctatum (Loranthaceae). Un grupo muy grande
crece cuesta arriba del camino después de la Windy
Corner (Esquina Ventosa), la curva cerrada que se
encuentra 200 m antes de la entrada a la RBBNM.
Gaiadendron es un arbusto grande o un árbol
pequeño con haustorios que son diferentes de los de
otros miembros de la familia en que se adhieren a
las raíces de otras plantas, a menudo plantas
pequeñas, incluyendo helechos (Kuijt 1963). Las
plántulas pasan por un período corto de vida libre
durante el cual forman un tubérculo antes de que
empiecen a parasitar plantas cercanas. Gaiadendron
puede crecer en el suelo, pero también crece alto en
los árboles sobre tapetes de epífitas. Típicamente se

encuentran en lugares con condiciones similares al
dosel, como la orilla expuesta del camino cerca de
Windy Corner. Cuando se encuentra por encima del
suelo sobre tapetes de epífitas, nunca se ha
observado que parasite el árbol que lo sostiene, sino
solamente las epífitas cercanas. Por lo tanto es
epífita con respecto al árbol y parasítico con
respecto a otras epífitas.
Hay controversia acerca de los orígenes del
“terrestrialismo” en esta especie, si representa la
condición primitiva de la familia Loranthaceae o si
es una adopción secundaria del hábito después de
que sus ancestros fueron parásitos aéreos
verdaderos. Lo más probable es que es una
devolución secundaria al “terrestrialismo” a partir
de los tapetes de epífitas (Kuijt 1969).

HONGOS DEL INTESTINO DE INVERTEBRADOS
Robert W. Lichtwardt
Nuestro conocimiento sobre los hongos
tropicales es mínimo. Los hongos asociados a
insectos y otros artrópodos apenas se están
empezando a estudiar. En Monteverde existe un
grupo críptico pero común de hongos cuyas
especies viven dentro del tracto digestivo de ciertos
insectos acuáticos y otros artrópodos. Estos
Trichomycetes (Zygomycota) están entre los
hongos más inusuales y especializados que se
conocen (Lichtwardt 1986, 1997). Los hongos del
intestino pueden vivir principalmente como
comensales en el artrópodo, jugando un papel
neutro al obtener comida de las sustancias que
pasan por el tracto intestinal. Las larvas de los
zancudos, cuando son privadas de ciertos nutrientes
esenciales como los esteroles y las vitaminas B,
pueden beneficiarse de la biosíntesis de estos
nutrientes por parte del hongo (Horn y Lichtwardt

1981). En el otro extremo, Smittium morbosum
(Harpellales) es letal para las larvas de los zancudos
(Sweeney 1981) y ciertos otros Harpellales invaden
los ovarios de los adultos en desarrollo, formando
quistes de hongo que reprimen el desarrollo de los
huevos (Moss y Descals 1986, Lichtwardt 1996).
Estos quistes son ovipositados por el adulto volador
y sirven como un mecanismo de difusión del hongo.
Como resultado, los hongos del intestino pueden
reducir las poblaciones de insectos acuáticos,
incluyendo pestes y vectores de enfermedades como
los zancudos y las moscas negras.
En Monteverde se llevaron a cabo estudios en
cuatro periodos entre 1984 y 1991 como parte de
una investigación más grande de los hongos
intestinales de Costa Rica. En Monteverde el
énfasis fue Harpellales en larvas de insectos
acuáticos, mayoritariamente de las familias
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Simuliidae (moscas negras) y Chironomidae. Los
sitios de recolección fueron principalmente: (a)
aguas que fluían dentro de la RBBNM, incluyendo
la Quebrada Cuecha y otras quebradas cercanas; (b)
Quebrada Máquina y (c) varios tramos del Río
Guacimal al oeste del camino principal. Las
quebradas tuvieron una temperatura media de
16,7°C (rango = 15,5-17,4°C), bastante más frío
que las quebradas de tierras bajas investigadas en
La Selva (24,0-25,8°C; media de 24,4°C) y partes
de las quebradas de tierras bajas que drenan las
cordilleras en la Provincia de Guanacaste (22,528,0°C; media de 25,3°C).
La mayoría de las especies de tricomicetos
reportadas aquí no están descritas y se conocen
solamente para Costa Rica; aquí se da el género

únicamente. Lichtwardt (1994) describió los
Trichomycetes que habitaban insectos de plantas de
tanque y otros hábitats de agua estancada.
Simuliidae— Las larvas de las moscas negras se
adhieren a sustratos en quebradas y ríos con
corrientes rápidas. En Monteverde casi todas las
moscas negras están infectadas con uno o más
géneros de Harpellales (Harpella, Genistellospora,
Pennella o Smittium; Figs. 3.27, 3.28) y, raramente,
Simuliomyces microsporus. Comúnmente, dos o
tres especies de estos géneros fúngicos cohabitan el
mismo intestino de la mosca negra. Las especies
infectadas de Simuliidae incluyen el grupo de
Simulium callidium, S. ochraceum y S. metallicum y
posiblemente otras especies de larvas de mosca
negra.
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Figura	
  3.27.	
  Hongos	
  tricomicetes	
  del	
  intestino	
  en	
  la	
  región	
  de	
  Monteverde.	
  A.	
  Espécimen	
  pequeño	
  de	
  Pennella	
  sp.	
  
esporulando	
  que	
  se	
  encuentra	
  separado	
  del	
  intestino	
  posterior	
  de	
  una	
  larva	
  de	
  mosca	
  negra;	
  el	
  holdfast	
  es	
  la	
  estructura	
  
basal	
  bifurcada.	
  B.	
  Cuatro	
  tricósporas	
  (estado	
  asexual	
  reproductivo)	
  de	
  Genistellospora	
  homothallica	
  los	
  cuales	
  sirven	
  
para	
  diseminar	
  el	
  hongo	
  de	
  una	
  larva	
  de	
  mosca	
  negra	
  a	
  otra.	
  C.	
  Dos	
  zigósporas	
  bicónicas	
  (estado	
  sexual)	
  de	
  G.	
  
homothallica	
  vistas	
  desde	
  adentro	
  de	
  la	
  parte	
  superior	
  del	
  intestino	
  de	
  la	
  larva	
  D.	
  Ramitas	
  de	
  Smittium	
  esporulando,	
  una	
  
de	
  varias	
  especies	
  presentes	
  en	
  las	
  larvas	
  de	
  la	
  familia	
  Chironomidae	
  en	
  el	
  Río	
  Guacimal.	
  E.	
  Intestino	
  posterior	
  de	
  una	
  
larva	
  de	
  Chironomidae	
  llena	
  totalmente	
  de	
  Smittium	
  sp.	
  F.	
  Tricósporas	
  liberadas	
  de	
  un	
  cultivo	
  puro	
  de	
  la	
  misma	
  especie	
  
de	
  Smittium.	
  Barras	
  de	
  escala	
  =	
  50	
  µm	
  para	
  A	
  y	
  E;	
  20	
  µm	
  para	
  todas	
  las	
  otras	
  figuras.	
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Figura	
  3.28.	
  Hongos	
  tricomicetes	
  del	
  intestino	
  de	
  la	
  región	
  de	
  Monteverde.	
  A.	
  Harpella	
  sp.	
  sin	
  ramificaciones	
  la	
  cual	
  tiene	
  
tricósporas	
  sigmoides	
  cilíndricas	
  dentro	
  de	
  la	
  membrana	
  transparente	
  peritrófica	
  de	
  una	
  larva	
  de	
  mosca	
  negra;	
  esta	
  
especie	
  fúngica	
  vive	
  en	
  el	
  intestino	
  medio	
  de	
  casi	
  todas	
  las	
  larvas	
  de	
  mosca	
  negra	
  de	
  Monteverde.	
  B.	
  Tricóspora	
  liberada	
  
de	
  Harpella	
  sp.	
  con	
  dos	
  de	
  cuatro	
  apéndices	
  extremadamente	
  delgados	
  apenas	
  visibles	
  en	
  la	
  parte	
  basal.	
  C.	
  Stachylina	
  
nana	
  esporulando	
  dentro	
  de	
  la	
  membrana	
  peritrófica	
  de	
  una	
  larva	
  de	
  la	
  familia	
  Chironomidae.	
  D.	
  Numerosos	
  cuerpos	
  
cilíndricos	
  de	
  Amoebidium	
  sp.	
  sujetados	
  externamente	
  a	
  las	
  papilas	
  anales	
  de	
  otro	
  miembro	
  de	
  la	
  familia	
  Chironomidae	
  
(bloodworm)	
  que	
  vive	
  en	
  un	
  tramo	
  contaminado	
  del	
  Río	
  Guacimal;	
  dos	
  esporangiósporas	
  se	
  pueden	
  ver.	
  Barras	
  de	
  escala	
  
=	
  50	
  μm	
  para	
  A	
  y	
  D,	
  20	
  μm	
  para	
  B	
  y	
  C.	
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Las especies de Harpella se fijan a la membrana
peritrófica del intestino. Casi todas las moscas
negras están infectadas con una especie nueva de
Harpella (Figs. 3.28 A,B) en Monteverde y en
todas las demás regiones de Costa Rica donde se
recolectan las moscas negras. H. melusinae habita
más que todo en las poblaciones de larvas de la
mosca negra por casi todo el Hemisferio Norte al
igual que Nueva Zelanda y Australia, pero nunca se
ha encontrado en Costa Rica. Se sabe de por lo
menos siete especies de Harpellales que existen en
Costa Rica y tienen una distribución amplia en
zonas templadas.
Las especies de Genistellospora y/o Pennella
(Figs. 3.27 A,B) estaban presentes en el intestino
posterior de las moscas negras, inclusive en las
cabeceras de las cuencas de las quebradas pequeñas
donde las larvas eran relativamente pocas. Ciertas
especies de estos géneros fúngicos se encontraron
solamente en Monteverde y en otros sitios de mayor
altitud en Costa Rica, a diferencia de otras especies
de Genistellospora y Pennella que parecen infectar
las moscas negras en lugares de menor altitud. Una
especie común pero nueva de Smittium está
presente en el Río Guacimal en las larvas de la
mosca negra y de la familia Chironomidae y fue
una de varias especies de Smittium que fueron
aisladas en un cultivo.
Chironomidae— Las larvas de la familia
Chironomidae eran relativamente escasas en
quebradas no contaminadas en Monteverde, aunque
varias larvas de Cricotopus sp. y Cardicladius sp.
fueron recolectadas en Quebrada Máquina. Estas
estaban infectadas con Smittium sp., un tricomicete
(Harpellales) que puede infectar las moscas negras
o los individuos de la familia Chironomidae. Las
larvas de la familia Chironomidae (Lymnophyes sp.,
Metriocnemus sp.) fueron recolectadas de agua
presente en las bases de las hojas de varias
bromelias y una planta de Xanthosoma; algunas de
ellas estaban infectadas con Smittium spp.
(Lichtwardt 1994).
Una fauna de insectos notablemente densa se
encontró en el Río Guacimal más abajo de una
descarga que consistía más que todo de suero
vertido por un tubo plástico de la Fábrica río arriba
(ver Gill, “Impacto de la Lechería de Monteverde”).
El tramo contaminado del R. Guacimal contenía
poblaciones abundantes de los siguientes
integrantes
de
la
familia
Chironomidae:
Chironomus
sp.,
Cryptochironomus
sp.,
Cardiocladius sp., Cricotopus sp., Polypedilum sp.
y un género no identificado de Orthocladiinae,

ninguno de los cuales fue recolectado más arriba de
la descarga. Los individuos de la familia
Chironomidae del Río Guacimal eran hospederos de
varias especies nuevas de Smittium (Figs. 3.27
D,E,F). Stachylina nana (Fig. 3.28 C) también
estaba presente en el intestino medio de las larvas y
en las papilas anales de un tipo de Chironomidae
mientras que en las larvas de la mosca negra había
una especie nueva de Amoebidium (Amoebidiales;
Fig. 3.28 D). Amoebidium es el único género de los
tricomicetes cuyas especies viven externamente en
los hospederos. Cinco cultivos axénicos de cuatro
especies de Smittium fueron obtenidos en
Monteverde. Otros géneros de Harpellales eran
incultivables.
Otros artrópodos— Entre otros dípteros, los
zancudos eran hospederos de varias especies de
Smittium. Una bañera para pájaros en la Pensión
Quetzal contenía varios tipos de larvas de zancudos,
incluyendo Culex sp. Algunas larvas contenían Sm.
culisetae, otras tenían una especie nueva de
Smittium en su intestino posterior (Lichtwardt
1994). Los zancudos que se reproducían en
bromelias [incluyendo Aedes (Howardina) sp.]
fueron hospederos para otra especie no determinada
de Smittium, al igual que una especie de Tipulidae.
En general, las quebradas en Monteverde no
tenían la diversidad acuática de insectos que existen
en quebradas de tierras altas en América del Norte
(Lichtwardt y Williams 1988). Entre los órdenes de
insectos acuáticos que se conocen como hospederos
para los hongos tricomicetes, la ausencia de los
plecópteros (Plecoptera) era notoria en los estudios
de Monteverde, como en otras partes de Costa Rica,
y los efemerópteros eran relativamente pocos.
Diez géneros y más de 18 especies de hongos
tricomicetes del intestino han sido encontrados en
Monteverde. Sólo cuatro eran especies que se sabe
que
están
ampliamente
distribuidas:
Genistellospora
homothallica,
Simuliomyces
microsporus, Smittium culisetae y Stachylina nana.
El resto son especies actualmente sin nombre que se
conocen sólo para artrópodos de Costa Rica y de
estos varios han sido encontrados solamente en
Monteverde.
Agradecimientos Los estudios sobre tricomicetes
costarricenses fueron apoyados por la Fundación
Nacional
de
Ciencias
(National
Science
Foundation, DEB-9220518 y DEB-9521811). Le
doy gracias al Centro Científico Tropical por
permitirme recolectar dentro de la RBBNM; estoy
agradecido, además, con las personas que
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identificaron artrópodos: A.J. Shelley y el personal
del Museo Británico (Historia Natural, British
Museum) (Simuliidae); Leonard C. Ferrington, Jr.
(Chironomidae) y Paul Liechti (Ephemeroptera),
Encuesta biológica del Estado de Kansas (State

Biological Survey of Kansas); Thomas J. Zavortink,
Universidad de San Francisco (Culcidae) y Dorothy
Lindeman, Universidad de Carleton, Canadá
(Amphipoda).

SISTEMAS DE REPRODUCCIÓN DE INGA EN MONTEVERDE
Suzanne Koptur
Inga es el género más grande de los árboles
leguminosos en Monteverde. Sietes de sus especies
son del dosel o del subdosel, existen de manera
simpátrica, y tienen flores que tienen una apariencia
y estructura similar (Figs. 3.29). En el bosque muy
húmedo Premontano (1320-1460 m s.n.m.), I.
brenesii e I. punctata existen en abundancia y
ocasionalmente se encuentran I. mortoniana, I.

oerstediana e I. quaternata (I. hintonii e I.
longispica son inusuales). En el bosque de
transición (1450-1550 m s.n.m.), I. hintonii e I.
mortoniana son comunes, con algunos I. quaternata
(I. brenesii, I. longispica e I. punctata son
inusuales). En el bosque lluvioso Montano Bajo
(1550-1800 m s.n.m.) I. hintonii e I. longispica son
abundantes, con pocos I. mortoniana.
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Figura	
  3.29.	
  Flores	
  de	
  Inga	
  spp.	
  (1)	
  I.	
  longispica.	
  (2)	
  I.	
  quaternata	
  =	
  I.	
  nobilis.	
  (3)	
  I.	
  brenesii	
  =	
  I.	
  sierrae.	
  (4)	
  I.	
  mortoniana.	
  (5)	
  
I.	
  hintonii	
  =	
  I.	
  micheliana.	
  (6)	
  I.	
  oerstediana.	
  (7)	
  I.	
  punctata.	
  Barras	
  de	
  escala	
  =	
  2	
  cm
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Las flores de Inga tienen las partes del perianto
reducidas, varios estambres blancos, los cuales son
la atracción visual más obvia, y néctar en el tubo
floral, el cual es accesible a una variedad amplia de
visitantes de la flor. Los visitantes de flores de Inga
de Monteverde incluyen Hemiptera, Coleoptera,
Diptera, Hymenoptera, Lepidoptera, colibríes y
murciélagos (Koptur 1983). Los polinizadores más
efectivos y comunes son los esfíngidos y los
colibríes. Las especies de esfíngidos que visitan las
flores de Inga incluyen: Aelopos titan, Agrius
cingulatus, Pachygonia subhamata, Pachylia ficus,
Perigonia lusca, Xylophanes chiron y muchos más
(W. Haber, com. pers.). Los colibríes visitantes
incluyen: Amazilia saucerrottei, Campylopterus
hemileucurus, Colibri thalassiunus, Eupherusa
eximia, Heliodoxa jacula, Panterpe insignis y
Philodice bryantae (Feinsinger 1978, Koptur 1983;
Apéndice 9).
Las fenologías de floración de Inga no están
espaciadas de manera uniforme en el año. La
mayoría de las especies florecen en el periodo de
transición entre la época seca y la lluviosa y por lo
general más de una especie está en floración en un
bosque en cualquier momento del año. Las especies
de floración simultánea muchas veces atraen a los
mismos polinizadores, independientemente del
tamaño de la flor. Las diferencias en la fenología de
floración por temporadas y en el comportamiento
de la flor (tiempos y patrones de abertura de flores)
proporcionan alguna separación entre los visitantes
dentro de las especies que ocurren al mismo tiempo,
reduciendo la probabilidad de tener las

consecuencias
negativas
de
compartir
polinizadores.
A pesar de producir una multitud de flores en
muchas inflorescencias compuestas, la mayoría de
los árboles de Inga no producen mucha fruta
(Koptur 1984). Los granos de polen de Inga son
liberados en poliadas (grupos de 16, 24 o 32 granos
de polen) lo cual incrementa la eficiencia de la
polinización compatible. Observaciones de la
actividad de visitantes a Inga brenesii e I. punctata
indican que cada flor recibe un promedio de más de
dos visitas por día. La revisión de los estigmas
mostró que, en todas las especies, había muchas
más flores que habían recibido polen, que los que
normalmente produjeron frutas. La polinización a
mano de seis especies mostró que no son
compatibles con ellos mismos.
Para tres especies de Inga que se estudiaron en
detalle, las polinizaciones cruzadas entre individuos
de la misma especie producían fruta con mejor éxito
cuando los árboles progenitores estaban a una
distancia mayor a 1 km, que cuando estaban a una
distancia menor que 0,5 km (Koptur 1984),
sugiriendo que los vecinos cercanos probablemente
están más cercanamente emparentados y son por lo
tanto, menos compatibles para la polinización
cruzada. Un efecto de distancia similar fue
documentado para la especie polinizada por un
esfíngido, Luehea candida: los progenitores
distantes producían semillas más viables (Haber y
Frankie 1988). Este fenómeno podría estar
ampliamente distribuido en árboles tropicales, lo
cual enfatiza la importancia de los polinizadores de
larga distancia, como los esfíngidos y los colibríes.

LA PROPORCIÓN DE LOS SEXOS Y LA DISTRIBUCIÓN DE ÁRBOLES
MACHOS Y HEMBRAS
Nathaniel T. Wheelwright
Aproximadamente 20% de las especies de
plantas tropicales son dioicas, los individuos
pertenecen a uno de dos tipos o formas sexuales
distintas (Bawa 1980, Renner y Ricklefs 1995). En
los casos más sencillos, la forma pistilada (hembra)
es capaz de producir frutos pero no produce polen,
mientras que la forma estaminada (macho) produce
flores que tiene estambres funcionales pero no
pistilos. Sin embargo, la expresión de sexos en las
poblaciones de plantas puede ser más complicada.
Por ejemplo, puede haber tres formas sexuales

(macho, hembra y hermafrodita). Algunas veces las
diferencias entre las formas puede ser muy sutil:
dos individuos de la misma especie pueden tener
flores que se parecen mucho, pero funcionalmente
una planta actúa como un macho mientras que la
otra actúa como hembra (Haber y Bawa 1984).
Alternativamente, diferentes plantas de la misma
especie pueden producir flores morfológicamente
distintas que son igualmente hermafroditas (Levin
1974). El estudio de los patrones de la reproducción
de plantas en especies sexualmente polimórficas
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puede contestar varias preguntas. ¿Cuál es la
proporción de plantas machos, hembras o
hermafroditas en una población y cómo es afectada
por la estructura de edad de la población? ¿Los
machos y las hembras tienden a existir en hábitats
diferentes o no? ¿Es o no la expresión de sexos
constante en un individuo a través de su vida o
dentro de una población entre años?
Ocotea tenera (Lauraceae) es un árbol del
sotobosque que vive en claros pequeños y a lo largo
de las orillas del bosque, el cual tiene dos formas
sexuales funcionales, macho y hembra. Aunque las
flores macho tienen pistilos y estambres, menos de
un 0,01% de ellas producen frutos (debido a que
algunas plantas machos producen un número
pequeño de frutos, la especie podría ser considerada
ginodioica: una forma hermafrodita poco común
también existe [Gibson y Wheelwright 1996]). Esta
especie ha sido objeto de un estudio de crecimiento
y reproducción en Monteverde desde 1979
(Wheelwright 1993, Gibson y Wheelwright 1995).
La proporción de sexos de adultos en poblaciones
naturales de O. tenera en Monteverde es
aproximadamente 1:1, lo cual es típico en el
pequeño número de especies de árboles tropicales
dioicos que se han estudiado (Melampy y Howe
1977, Opler y Bawa 1978, Ackerly et al. 1990).
Sorprendentemente, los árboles de O. tenera que
son funcionalmente machos y hembras parecen
estar distribuidos en el bosque de manera peculiar.
Es más probable que el vecino más cercano
conespecífico sea del sexo opuesto, de lo que se
esperaría al azar (Wheelwright y Bruneau 1992);
los sexos presentan “asociación espacial negativa”
(Bierzychudek y Eckhart 1988). Aunque uno puede
apreciar fácilmente las ventajas selectivas de estar
localizado cerca de un individuo del sexo opuesto
—mayor producción de fruta o mejor éxito como un
donador de polen— es difícil imaginar cómo este
patrón espacial pudo haber surgido bajo
condiciones naturales.
En 1981 y 1984, establecí dos poblaciones
experimentales de O. tenera al sembrar plántulas de
parentesco conocido (pero sexo desconocido),
formando un diseño experimental de un cuadrado
latino. Cuando las plantas se volvieron sexualmente
maduras después de cinco años de germinación, los
machos superaron en número a las hembras. Sin

embargo, en las poblaciones experimentales, la
distribución espacial de los sexos demostró ser al
azar. Durante sus primeros seis años de
reproducción, 11% de los árboles jóvenes
modificaron su sexo funcional en algún momento.
En una población natural de árboles más viejos
monitoreada desde 1980, hasta un 40% de los
árboles podrían haber cambiado su sexo funcional
por lo menos una vez en sus vidas reproductivas. En
algunos casos, los cambios en el sexo funcional
pueden ser rastreados a la producción de formas
distintivas de flores por el mismo árbol en años
diferentes. Aunque el cambio de sexo no es común
en plantas, ocurre en algunas especies de plantas de
zona templada (Freeman et al. 1980, Lloyd y Bawa
1984). (Algunos botánicos consideran los cambios
en la expresión de sexo a través del tiempo como
una “monoecia temporal”, en vez de un cambio en
el sexo [M. Grayum, com. pers.]).
La capacidad de cambiar de género de O. tenera
sugiere un mecanismo de asociación espacial
negativa de los sexos, aunque esto es altamente
especulativo. Si una planta mejora su éxito
reproductivo cuando está cerca de una planta del
sexo opuesto, y si la expresión de sexos es flexible
(como sugiere este estudio), la selección natural
podría favorecer el cambio de sexos en respuesta al
ambiente social de una planta. Este caso requeriría
que las plantas pudieran determinar el sexo de sus
vecinos, quizás por comunicación feromonal, como
se postula en plantas que son atacadas por
herbívoros (e.g., Rhoades 1983, Baldwin et al.
1990, pero ver Fowler y Lawton 1985). Otro
mecanismo podría ser que las plantas puedan
monitorear la producción de fruta y ajustar la
expresión de sexo conforme a esta producción. Para
probar si los vecinos más cercanos de una planta
podrían influir en la expresión del sexo, establecí
una tercera población experimental en 1991, sembré
plántulas de O. tenera cerca de árboles machos o
hembras, maduros y aislados. El resultado de este
experimento podría dar fruto en el futuro. Aunque
no fue diseñado para determinar el mecanismo del
cambio de sexo, el experimento podría sugerir
hipótesis y estimular nuevos estudios para explicar
la distribución espacial de árboles tropicales (Bawa
y Opler 1977).
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LA REPRODUCCIÓN CLONAL POR MEDIO FRAGMENTOS DE PLANTAS
EN POIKILACANTHUS MACRANTHUS
Stephen P. Bush
De manera habitual en los bosques tropicales, las
ramas grandes y pequeñas de plantas del
sotobosque son quebradas por la caída de ramas y
árboles. Estos fragmentos pueden producir raíces y,
en última instancia, plantas maduras. Una mayoría
de especies de arbustos en Monteverde son capaces
de reproducirse mediante estos fragmentos de
plantas (Kinsman 1990). Sin embargo, la
importancia de la regeneración a partir de la
fragmentación en poblaciones naturales y sus
efectos en la diversidad genética no se ha estudiado.
Determiné la frecuencia de la regeneración por
medio de fragmentos de plantas de Poikilacanthus
macranthus (Acanthaceae), un arbusto que persistió
a través del periodo de estudio de cinco años de
Kinsman (1990). Usando las huellas genéticas
analicé la estructura genética de la población de P.
macranthus.
Para evaluar la significancia de la regeneración
mediante los fragmentos de plantas, determiné la
proporción de plantas producidas sexualmente y
vegetativamente en poblaciones naturales de P.
macranthus. Las plantas derivadas de fragmentos y
las derivadas de semillas se pueden distinguir,
basados en el patrón distintivo de desarrollo de
fragmentos (Kinsman 1990) y por la presencia de
un callo en forma de anillo en la unión entre la raíz
y el tallo de los fragmentos (Sagers 1993). Seis
parcelas (2 x 20 m) fueron muestreadas en la ladera
del Pacífico expuesta al sotavento (1500-1850 m
s.n.m.) en la Divisoria Continental. De todas las
plantas pequeñas muestreadas en los transectos, 158
se derivaban de fragmentos de plantas y sólo 2 de
semillas. Además, la densidad de estas plantas
derivadas de fragmentos incrementaba con la
elevación, tal vez porque las poblaciones maduras
de P. macranthus aumentaban en tamaño y
densidad a elevaciones mayores. La exposición a
estos intensos vientos alisios del noroeste
probablemente favorece la regeneración por medio
de fragmentación. Es probable que el incremento de
las perturbaciones a elevaciones mayores produzca
un número mayor de fragmentos, y debido a que la
sobrevivencia de los fragmentos es correlacionada

con niveles más altos de humedad (Kinsman 1990),
las tasas de establecimiento también son
probablemente más altas en localidades húmedas y
expuestas.
Excavaciones dirigidas a determinar posibles
conexiones entre plantas de P. macranthus en un
parche aislado y maduro indicaban que la mayoría
de las plantas son fisiológicamente independientes.
En esta parcela, las huellas genéticas de plantas no
conectadas indicaban que los parches densos (más
de 10 m de ancho) podrían estar compuestos por
individuos genéticamente idénticos, i.e., todas las
unidades del mismo clon. El análisis de un grupo
entero, de longitud de 30 m de ancho, indicaba que
más de un 50% de la parcela (36 de 67 plantas)
estaban compuestas de sólo 2 clones; 9 clones más
pequeños estaban entremezcladas. Por lo tanto, los
resultados preliminares usando huellas genéticas
para identificar clones en poblaciones de P.
macranthus confirmaron la significancia de la
regeneración a partir de la fragmentación. Ciclos
repetidos de generación de fragmentos debido a las
perturbaciones, seguidos por crecimiento de
fragmentos a arbustos altos, seguramente producen
clones grandes. Estos datos sugieren que el
crecimiento de la población de P. macranthus se
debe predominantemente a la fragmentación.
La reproducción asexual mediante fragmentos de
plantas de P. macranthus podría reducir la
variabilidad genética dentro de una población. Las
diferencias genéticas podrían ser conservadas
primariamente entre clones de diferentes
poblaciones. Para la conservación de la diversidad
genética de P. macranthus, el número de grupos
conservados, más que el tamaño de la población,
podría ser crítico. La regeneración mediante la
fragmentación también podría alterar los procesos
de la comunidad. Los modelos tradicionales de
sucesión, en los cuales la perturbación es seguida
por el reemplazo de especies, podrían no aplicar al
sotobosque de Monteverde. Las perturbaciones
podrían ser seguidas por crecimiento clonal en vez
de cambios o rotación de especies (Linhart et al.
1987, Kinsman 1990).
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LOS HELECHOS
Seth Bigelow y Peter Kukle
El bosque nuboso de Monteverde está adornado
con una diversidad impresionante de helechos, los
cuales varían en tamaño desde muy pequeños
helechos delgados, a helechos arborescentes
altísimos, en hábitats de las áreas secas a lo largo
del camino, hasta el dosel del bosque rodeado de
llovizna. Más de 350 especies (Cuadro 3.7) se
conocen para Monteverde y la parte superior del
valle de Peñas Blancas. La flora de helechos es
propia de tierras altas; más de la mitad de las
especies tiene límites de altitud inferiores sobre los
500 m y para un tercio de ellas, esos límites están
sobre los 1000 m s.n.m. Más del 60% de las
especies tienen rangos que se extienden desde el sur
de México hasta América del Sur, con 11 especies
que también existen en los trópicos del Viejo
Mundo. Veintisiete especies de helechos de
Monteverde están cerca del extremo norte de su
rango en Costa Rica y siete llegan a su extremo sur
en este país. Monteverde no es notable como un
sitio de endemismo de helechos, aunque 29 de sus
especies son endémicas a Costa Rica y Nicaragua o
Panamá.
Los helechos constituyen una división primitiva
y antigua de las plantas, Polypodiophyta, cuyas
características básicas evolucionaron varios cientos
de millones de años antes de las angiospermas. Su
ciclo de vida tiene dos fases, una sexual y una
asexual, que viven independientemente una de otra.
La mayoría de personas están familiarizadas con la
fase asexual, con esporas (esporófito), pero algunas
están conscientes de la fase sexual (gametófito);
estas formas son pequeñas y no se ven como
helechos. Las características para distinguir los
esporófitos de helechos de otras plantas son: (1)
frondas que se desenrollan a medida que van
creciendo, produciendo una apariencia de “cayado”
o “báculo” (fiddlehead; debido a su prefoliación
circinada) y (2) las esporas son producidas en la
parte inferior de la fronda.
Aunque tienen formas variadas, la mayoría de
los helechos tienen una estructura básica de frondas
(hojas) que están conectadas a un rizoma (tallo).
Los rizomas pueden estar completamente bajo tierra
y pueden ser masivos y leñosos o rastreadores y
parecidos a enredaderas. Las frondas tienen dos
partes principales, el estipe (el tallo o peciolo de la

hoja) y la lámina (parte foliosa de la fronda). La
lámina puede ser simple o dividida en foliolos
(pinnas) los cuales pueden estar subdivididas en
pínnulas. El axis central de una hoja dividida es el
raquis.
Para la identificación de especies de helechos se
usan sus características reproductivas. Las esporas
se desarrollan en agregaciones llamados soros y
cada grupo de helechos tiene un patrón
característico de soros. La presencia o ausencia de
una capa protectora de tejido que cubre el soro (el
indusium) es otra característica útil. Las especies
que no tienen las esporas en todas las frondas se
dice que son dimórficas; las frondas fértiles muchas
veces se ven notablemente diferentes que las
estériles.
Entre los helechos terrestres más comunes de
áreas perturbadas cerca de la RBBNM están:
Adiantum concinnum, la cual cubre los paredones a
lo largo del camino un poco más arriba de la
Pensión FlorMar; Blechnum occidentale, helechos
pequeños y correosos comunes a lo largo del
camino 1,5 km antes de la RBBNM; Odontosoria
gymnogrammoides, un helecho parecido a una
enredadera de pastizales abandonados, a lo largo de
caminos y en deslizamientos de tierra;
Pityrogramma tartares, un helecho de áreas
abiertas con un recubrimiento blanco que parece
harina en la parte inferior de las frondas; Pteridium
aquilinum, un complejo de especies cosmopolita
que prospera en pastizales y a lo largo de los
caminos en el área de Monteverde; Sticherus
retroflexus, un helecho parecido a una enredadera
que se ve comúnmente colgado de los paredones a
lo largo de los caminos en la parte superior del área
de Monteverde y que tiene una arquitectura
distintiva en la cual dos pares secundarios de
rachises zigzagueantes emergen del rachis primario
a intervalos regulares y Thelypteris rudis, uno de
los helechos más comunes en Monteverde que se
encuentra revistiendo los lados de los caminos y
senderos por toda la RBBNM.
Los helechos terrestres comunes del bosque
interior incluyen Bolbitis oligarchica que se
encuentra en lugares sombreados y húmedos en las
elevaciones menores de la RBBNM; Diplzaium
urticifolium, la cual se reconoce por la combinación
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de soros con forma de chevron y un hábito de
crecimiento terrestre y es común en los senderos de
la RBBNM en grupos de más de 1 m de alto y
Pteris altissima, un helecho grande que se
encuentra a lo largo de muchos senderos,
especialmente en elevaciones más bajas.
Los helechos arborescentes, helechos masivos
que se parecen a palmas que pueden exceder los 15
m de altura, están casi todos en las familias
Dicksoniaceae o Cyatheaceae (Fig. 3.17). Los
helechos epífitos incluyen los géneros Asplenium,
Elaphoglossum, Grammitis, Hymenophyllum y
Trichomanes,
Oleandra
bradei,
Niphidium
nidulare, Neurodium lanceolatum, Compyloneurum
sphenodes y Vittaria.
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DESCRIPCIÓN DE PARCELAS DE BOSQUE PERMANENTE EN
MONTEVERDE
William A. Haber
Estación Biológica: Zona de vida Bosque muy
húmedo Montano Bajo. Una parcela de 0,12 ha en
una ladera empinada orientada hacia el sur que fue
establecida por Nalini Nadkarni y un grupo de
estudiantes en 1993, en bosque primario a
aproximadamente 1600 m s.n.m., en la propiedad
de la Estación Biológica. Los árboles en un área
pequeña de bosque secundario adyacente a la
parcela de bosque primario también fueron
identificados y marcados.

RBBNM, cerca del Centro de Información
(Nadkarni et al. 1995). El bosque en este sitio está
dominado por Ocotea tonduzii (= O. insularis).
Todos los árboles con más de 10 cm de diámetro a
la altura del pecho en dos de las cuatro parcelas
fueron identificados por Haber. Los árboles con
más de 30 cm de diámetro a la altura del pecho
fueron identificados en las otras dos parcelas.
Parcela de Peñas Blancas: Zona de vida Bosque
muy húmedo Tropical. Esta parcela de 1 ha está en
un suelo plano y con poco drenaje a una elevación
de 750 m s.n.m. a lo largo del Río Peñas Blancas en
la ladera del Atlántico, en propiedad privada cuyos
propietarios son Leyn Rockwelly y Thomas Dixon
cerca del Refugio de Eladio. Fue establecida por
Haber y sus asistentes con la ayuda de Frank Joyce
y los estudiantes del Programa de Educación en el
Extranjero de la Universidad de California. Un total
de 104 especies han sido identificadas en esta
parcela. Todos los árboles de 10 cm de diámetro a
la altura del pecho o más grandes fueron marcados,
medidos y puestos en un mapa.

Parcelas en el bosque enano: Zona de vida
Bosque lluvioso Montano Bajo (en el borde con el
bosque enano). A finales de 1970, Robert Lawton
estableció dos parcelas de 1 ha en bosque primario
cerca de la Divisoria Continental a lo largo del
Sendero Brillante, al sur de La Ventana en la
RBBNM. Lawton continúa monitoreando estas
parcelas e identificando especies como parte de un
estudio de la dinámica del bosque enano a largo
plazo (ver Capítulo 9 sobre la ecología de los
ecosistemas).
Parcelas Nadkarni: Zona de vida Bosque muy
húmedo Montano Bajo. Nadkarni y sus compañeros
de trabajo marcaron y elaboraron un mapa de los
árboles en cuatro parcelas adyacentes de 1 ha
(1450-1500 m s.n.m.), en una ladera orientada hacia
el sur a lo largo del Sendero de Investigación en la

Parcela de San Gerardo: Zona de vida Bosque
lluvioso Premontano. Esta parcela de 1 ha está
localizada a 1150 m s.n.m. en una ladera empinada
de 30-40° orientada hacia el este en el Bosque
Eterno de los Niños (BEN), cerca de la Estación de
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San Gerardo, en tierra que pertenece a la
Asociación Conservacionista de Monteverde
(ACM). La parcela fue establecida por Mara Kerry
y Haber. Un total de 115 especies de árboles han
sido identificadas en esta parcela.

al oeste de Santa Elena a 1220 m s.n.m., por
Edgardo Arévalo y el personal de la ACM.
Parcela Stellar: Zona de vida Bosque muy
húmedo Premontano. Una parcela de 1 ha fue
establecida por Edgardo Arévalo y el personal de la
ACM en la Finca Stellar que ahora forma parte del
BEN, a 650 m s.n.m. en montañas más arriba de La
Tigra en la ladera del Atlántico.

Parcela de Los Llanos: Zona de vida Bosque
húmedo Premontano. Una parcela de 1 ha fue
establecida en un fragmento de bosque primario
perturbado en la finca de Mariano Arguedas, 2 km
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El área de Monteverde cuenta con una gran y
única flora, debido a la topografía de las
montañas y al poco común bosque nuboso que
está sobre ellas. El capítulo original de este libro
(Haber, 2000) contiene una meticulosa
descripción de la diversidad y ecología de la
flora de Monteverde. Aquí, describo una
selección de investigaciones recientes sobre las
plantas y la vegetación del área de Monteverde.
La abundancia de epífitas, plantas que crecen
sobre otras plantas, es uno de los aspectos más
extraordinarios y únicos de la vegetación de los
bosques nubosos. Monteverde ha permanecido
como un lugar importante para las
investigaciones sobre epífitas y biología del
dosel, gracias al esfuerzo de Nalini Nadkarni,
quien ascendió a la copa de los árboles por
primera vez en 1980 y empezó a describir la
abundante flora que se encuentra más arriba del
piso del bosque. Investigaciones recientes han
expuesto más detalles sobre la ecología e
historia de las epífitas que alguna vez fueron
misteriosas, así como sus importantes
interacciones con el medio ambiente.

Una familia de epífitas particularmente
característica, las bromelias (Bromeliaceae), ha
recibido últimamente considerable atención
académica en Monteverde. Los atributos
reproductivos de varias especies también han
sido estudiados en detalle. Pitcairnia bittoniana
es polinizada por colibríes, mientras Werauhia
gladioliflora en los altos del valle San Luis, es
polinizada por murciélagos; W. gladioliflora
florece durante la temporada de lluvias, y la
maduración de la fruta y la dispersión de las
semillas ocurren durante la estación seca
(Cascante-Marín et al 2005). Aun así, las dos
especies
han
mostrado
capacidad
de
autopolinización exitosa, lo cual implica que
estas plantas son flexibles en sus estrategias
reproductivas y pueden seguir reproduciéndose
independientemente de la abundancia de
polinizadores (Cascante-Marín et al 2005, Bush
& Guilbeau 2009). Desde el punto de vista
comunitario, la composición de especies de
bromelias difiere entre el bosque primario y el
secundario (Cascante-Marín et al 2006), pero
esto no fue explicado por ninguna variación en
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el éxito de establecimiento de semillas entre
especies (Cascante-Marí et al 2008). En las
referencias se incluyen más estudios sobre la
ecología de poblaciones y la comunidad de
bromelias.
La flora epífita de Monteverde interactúa de
gran manera con el clima y los ciclos de
nutrientes (Nadkarni 1986, Nadkarni y Matelson
1991, Hietz et al 1999), y estas relaciones son
cada vez más conocidas. Por ejemplo, parece
que las plantas epífitas absorben y retienen una
proporción considerable de su nitrógeno
originado de la atmósfera, razón por la cual el
ciclo de nitrógeno de comunidades de plantas
arbóreas es relativamente independiente del
ciclo de nitrógeno de los árboles y la tierra del
suelo (Hietz et al 2002, Clark et al 2005). Varios
estudios han investigado la presencia epífita de
micorrizas, hongos que ayudan con la absorción
de nutrientes y agua, conocidos principalmente
en asociación con plantas terrestres. Se ha
encontrado evidencia de asociaciones fúngicas
micorrízicas-arbusculares en la especie de
bromelias Werauhia werkleana (anteriormente
identificada como Vreisia werkleana; W. Haber,
com. pers.; Hammel et al 2000, Rowe y Pringle
2005). Además de W. werkleana, se han
encontrado hongos micorrízicos en especies de
las familias Araceae, Clusiaceae y Ericaceae,
con primera documentación en Cavendishia
melastomoides, Disterigma humboldtii y
Gaultheria erecta (Rains et al 2003). Las
micorrizas no se encontraron en epífitas del
género común Peperomia (familia Piperaceae)
(Rains et al 2003; pero ver Maffia et al 1993).
Las comunidades epífitas contribuyen
sustancialmente a los ciclos de agua y de
nutrientes, a la biomasa total (Nadkarni 1984,
Nadkarni et al 2004) y a la diversidad de
especies de los bosques de Monteverde (Haber
2000), pero esta valiosa flora puede ser
particularmente susceptible a los continuos
cambios del medio ambiente, especialmente del
clima. En un experimento en el que se les
quitaron las epífitas a las ramas, la repoblación
se dio de manera en extremo lenta, lo cual
sugiere que la recuperación de estas
comunidades es lenta y difícil después de alguna
perturbación (Nadkarni 2000). Más evidencia
sugiere que las epífitas de bosques nubosos
dependen de la frecuente inmersión nubosa para

sobrevivir, presuntamente porque reciben agua y
nutrientes de la neblina que las envuelve.
Cuando las epífitas en capas intactas sobre
ramas fueron trasplantadas desde el bosque
nuboso a los 1480m, a árboles solamente 70-140
m más bajos en altitud, pero debajo de la base de
las nubes, sufrieron disminución en tamaño y
mortalidad dependiente de la estación (Nadkarni
y Solano 2002). Los modelos del cambio
climático pronostican que la altura nubosa subirá
en las próximas décadas (Still et al 1999), lo que
tendrá serias implicaciones para un bosque
nuboso como Monteverde, el cual reside en lo
más alto de su gradiente de elevación local. Hay
investigaciones en desarrollo en el área de
Monteverde que exploran más a fondo la
relación entre la ecología de epífitas y el clima,
con el fin de entender los efectos que estos
inminentes cambios tendrán con respecto a la
flora epífita y a los procesos bióticos y abióticos
que afectan.
Las condiciones climáticas únicas en
Monteverde han afectado no sólo a las epífitas.
Varias especies de árboles de bosques nubosos
usan absorción foliar, un inusual atributo que las
plantas utilizan para absorber agua a través de
sus hojas, en reversa de la vía canónica de
transpiración de agua. Encontrar este síndrome
no es completamente sorprendente en un bosque
nuboso; de hecho, se encontró que especies de
árboles ubicados justo debajo de la base nubosa
en Monteverde, tenían una capacidad más
limitada de absorción foliar, lo cual implica que
esto es una adaptación a las condiciones
específicas de neblina envolvente que definen un
bosque nuboso (Goldsmith et al 2013).
Los estudios comparativos entre diferentes
tipos de bosques se están haciendo cada vez más
comunes, y aún más relevantes. Para entender
los actuales y futuros impactos del cambio
global en los bosques de Monteverde (y en otros
sitios), es importante saber cómo afectan estos
cambios en las condiciones ambientales, a las
especies y comunidades. Las plantas forman la
base de todos los ecosistemas, y usualmente
interactúan de forma más directa con el medio
ambiente abiótico que los animales; por lo tanto,
es primordial entender sus respuestas a cambios
ambientales.
Actualmente, se han apartado algunas áreas
del paisaje de Monteverde para la regeneración
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del bosque, instigando un interés bien merecido
en las dinámicas de estos jóvenes bosques
secundarios, cómo difieren e interactúan con
hábitats de crecimiento viejo, y las ventajas y
desventajas de bosques secundarios para la
conservación
de
la
biodiversidad.
En
Monteverde, las diferencias entre bosques
primarios y secundarios han sido medidas de
varias formas. Por ejemplo, la biomasa del dosel
en bosques de crecimiento viejo alrededor de
Monteverde se ha calculado en 15 veces (Köhler
et al 2007) y 50 veces (Nadkarni et al 2004) más
que en bosques secundarios cercanos, además de
ofrecer diferentes equilibrios de nutrientes
(Nadkarni et al 2004) y una capacidad
considerablemente mayor de almacenamiento de
agua en el bosque primario (Köhler et al 2007).
De manera similar, la idea de comparar
especies de plantas a través de zonas climáticas
diferentes está cambiando de una descripción
interesante del recambio comunitario, a una
necesidad urgente por entender dónde, por qué,
y cómo las plantas son limitadas, habilitadas o
controladas por el clima. Monteverde es un lugar
excelente para estudiar los efectos bióticos de
variaciones en el clima, porque la topografía
empinada de esta área produce una gran
variación en la temperatura, precipitación,
estacionalidad y otras condiciones, abarcando
seis Zonas de Vida Holdridge en un área
relativamente chica (Haber 2000; Bolaños et al
2005). Un análisis de la composición y el
recambio de especies de árboles a través de dos
transectos elevacionales de 300 metros en
Monteverde revelaron que el recambio de
especies corresponde con gradientes en
condiciones
climáticas
(precipitación,
temperatura y suelos), lo que sugiere que
muchas especies responden considerablemente a
los microclimas diversos creados por la
topografía compleja y el relieve altitudinal
marcado, los cuales producen la alta diversidad
beta encontrada en el área (Häger 2010). El
descubrimiento de la absorción foliar de agua
por Goldsmith et al (2013) enfatizó que la
habilidad de absorber agua de las nubes era más
fuerte en especies de árboles nativos al bosque
nuboso, comparado con otras especies
encontradas en elevaciones un poco más bajas,
debajo de la base nubosa.

Estudios de las poblaciones del árbol Ocotea
tenera han aumentado nuestros conocimientos
sobre esta especie importante de la familia
Lauraceae. Un estudio a largo plazo con 20 años
de datos sobre la población natural de O. tenera,
una especie con individuos sexualmente
dimórficos, demostró que los árboles hembra
sufren un costo de reproducción, observado en el
crecimiento reducido a lo largo de su vida, y una
capacidad fotosintética reducida durante el año
posterior a la reproducción. Las hembras
también tuvieron tasas de crecimiento y
capacidad fotosintética más lentas que los
machos (Wheelwright y Logan 2004), pero
tamaño más grande de hojas, posiblemente para
compensar por su capacidad fotosintética
reducida (Wheelwright et al 2012).
La dispersión de semillas es otro aspecto
importante de la reproducción de las plantas, y
esta característica de su historia de vida ha sido
examinada detalladamente en varias especies y
comunidades en Monteverde. La supervivencia
de semillas en el árbol Beilschmiedia pendula
(Lauraceae), cuyas semillas son dispersadas por
aves, fue óptima en la zona entre 10-20 m de la
copa del árbol. Sin embargo, sólo el 10% de las
semillas fueron dispersadas a esta zona de “alta
calidad”; más del 70% de las semillas
terminaron dentro de un área de 10 m de un
adulto conespecífico, donde sufren mayor
mortalidad a causa de depredación e infecciones
fúngicas (Wenny 2000b), lo cual concuerda con
la hipótesis Janzen-Connell (Janzen 1970,
Connell 1971). De hecho, diferentes especies de
aves crean diferentes sombras de semillas a
través de la dispersión, así que cuáles aves se
comen las semillas podría afectar la probabilidad
de supervivencia de estas semillas. Wenny
(2000a) documentó que los pájaros campana
tendían a depositar más de la mitad de las
semillas de Ocotea endresiana a >25m del árbol
parental, y más comúnmente en claros, mientras
que otras especies de aves sólo dispersaron el
6% de las semillas tan lejos, y menos de 3% en
claros. Dos árboles en la familia Meliaceae,
Guarea glabra y G. kunthiana, también son
dispersados por aves, pero la dispersión
secundaria causada por roedores que guardan las
semillas, de hecho puede ser otro componente
importante de su síndrome de dispersión. Los
roedores tendían a traer las semillas a
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micrositios que eran más beneficiosos para el
éxito de la germinación, a causa de una mayor
distancia de conespecíficos, además de
características ecológicas como hojarasca baja y
la densidad de la vegetación (Wenny 1999).
Desde el punto de vista comunitario, la lluvia
de semillas fue comparada entre ramas en el
dosel y el suelo terrestre en Monteverde. La
lluvia de semillas del dosel fue dominada por
especies epífitas, mientras semillas encontradas
en el suelo pertenecían más comúnmente a
árboles grandes, lo cual indica la adaptación
exitosa de dispersión dirigida para los dos
grupos. La mayoría de todas las semillas fueron
dispersadas por aves (Sheldon y Nadkarni 2013).
Dentro de bancos de semillas de especies
colonizadoras, las semillas que tenían mayores
defensas químicas tendían a persistir por más
tiempo en la tierra (Veldman 2007).
Dada la diversa composición de la flora de
Monteverde, nuevas especies y revisiones
taxonómicas enriquecen continuamente lo que
ya se conoce. Entre las especies recientemente
descritas se incluyen, son limitarse a ellas:
Dioscorea natalia (Dioscoreaceae; Hammel
2000), Eugenia haberi (Myrtaceae; Barrie 2006)
y
Mucuna
monticola
(Leguminosae-

Papilionoideae-Phaseoleae; Moura et al 2012).
Para ver la taxonomía de plantas más
actualizada, se recomienda a los lectores
consultar el Manual de Plantas de Costa Rica
(Hammel et al 2010) o la base de datos
TROPICOS en http://www.tropicos.org.
Las futuras investigaciones en Monteverde
deben siempre buscar una mayor precisión y
rigurosidad de la taxonomía de plantas. La alta
diversidad y endemismo de la comunidad
significa
que
probablemente
siempre
permanecerán
secretos
por
descubrir.
Adicionalmente, la era actual de cambios
ambientales rápidos requiere cada vez estudios
más relevantes acerca de cómo las
perturbaciones antropogénicas han afectado y
continuarán afectando las especies de plantas y
las comunidades. Las décadas de estudios
ecológicos detallados en Monteverde nos dejan
en una posición excelente para usar toda la
información existente sobre la historia natural
para examinar preguntas más aplicadas. Espero
que en los años que vienen los investigadores
aprovecharán esta base de conocimiento
profundo de la ecología para generar
contribuciones novedosas e importantes en el
campo de la ecología tropical y la conservación.
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4
Insectos y arañas
Editado por Paul Hanson
Traducido por Richard Joyce

Los artrópodos (por ejemplo, insectos, arañas,
ácaros, crustáceos) son el grupo más diverso de
la biosfera. Varias familias de insectos (por
ejemplo, escarabajos estafilínidos, avispas
icneumónidas) tienen más especies que todos los
vertebrados combinados. La mayoría de los
artrópodos no tienen nombres comunes y poco
se sabe acerca de la historia natural de la
mayoría de las especies. Los insectos de Costa
Rica y Panamá han recibido más atención que
los de cualquier otra región tropical de tamaño
parecido, pero esa atención se limita
principalmente a descripciones de especies y
registros de distribución. En este capítulo, mis
colegas y yo nos servimos de los estudios
publicados de Monteverde; sin embargo, no se
ha intentado crear una lista de todas las especies
de insectos reportadas de Monteverde.
Este capítulo es diferente de los otros en el
sentido de que algunos contribuidores se
enfocan en los bosques nubosos tropicales en
general y no sólo en Monteverde. Esto se debe a
que la elevación es el factor más importante que
determina la distribución para la mayoría de los
insectos. Muchas especies tienen distribuciones

geográficas amplias, pero distribuciones
restringidas en cuanto a altitud. En Zurquí de
Moravia (1600 m s.n.m.), se encuentra un
bosque nuboso que ha sido estudiado
intensivamente en Costa Rica, del cual hemos
tomado mucha información para este capítulo.
Hemos incluido la mayoría de los grupos de
insectos que se han estudiado en Monteverde:
salivazos,
estafilínidos,
escarabajos
longicornios, mariposas, avispas sociales,
hormigas y abejas. Entre los órdenes importantes
de insectos no incluidos en este capítulo, están
las efímeras, las cucarachas, las termitas, las
tijeretas (Dermaptera), los psocópteros o piojos
de los libros, los trips (Thysanoptera) y las
crisopas (Neuroptera). Las termitas y otros
insectos sociales tienen menos relevancia en el
bosque nuboso que en los bosques de tierras
bajas. Las arañas son el único grupo de
artrópodos no-insecto incluido; la información
es de un bosque nuboso de una elevación similar
en Colombia.
Los bosques nubosos se definen aquí como
aquellos con una elevación mayor a 1200 m
s.n.m. Nuestro conocimiento de los artrópodos
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del bosque nuboso es tan fragmentado que
cualquier generalización sería prematura. Este
capítulo dará información preliminar sobre la
historia natural y motivará a los entomólogos a
pensar en los bosques nubosos como
ecosistemas distintos de los bosques lluviosos de
tierras bajas. Incluimos información práctica
acerca de la conservación de artrópodos del
bosque nuboso, de los cuales muchos
representan componentes vitales del ecosistema.
Por ejemplo, el aumento de alumbrado exterior
en Monteverde, podría tener efectos negativos
para las poblaciones de insectos nocturnos (ver
Sec. 4.4.3). Los conservacionistas tienen que
tomar en cuenta la asombrosa diversidad de los
microhábitats que los insectos usan. (ver Sec.
4.4.2.) Al igual que ciertas aves, algunos
insectos hacen migraciones altitudinales (ver
Sec. 4.5.2.) y por lo tanto requieren hábitats
conservados en las diferentes elevaciones.
Muchos insectos acuáticos son indicadores
sensibles a la calidad del agua (ver Sec. 4.1.) y
se pueden usar para hacer monitoreo de
quebradas en el bosque nuboso (ver Gill,

“Impacto de la Fábrica de Monteverde en la
Quebrada Guacimal”).
4.1. Insectos acuáticos
4.1.1. Introducción
Paul	
  Hanson	
  
Los insectos que habitan agua dulce incluyen
órdenes que consisten casi exclusivamente de
especies acuáticas (Ephemeroptera [Fig. 4.1],
Odonata [libélulas y caballitos del diablo],
Plecoptera y Trichoptera) y grupos que son
principalmente terrestres (Hemiptera, Coleoptera
y Diptera). La familia más grande de insectos
acuáticos en Costa Rica es Chironomidae
(Diptera), con entre 2000 y 3000 especies (C. de
la Rosa, com. pers.). En contraste, Plecoptera
tiene menos diversidad en Costa Rica que en
regiones templadas, con sólo un género,
Anacroneuria (Perlidae). De los órdenes
exclusivamente acuáticos, dos se tratan más
adelante, Odonata (ver Sec. 4.1.2) y Trichoptera
(ver Sec. 4.1.3); el tercer orden importante,
Ephemeroptera, está en Flowers (1992).
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Figura	
  4.1.	
  Mosca	
  de	
  mayo	
  depredadora	
  cerca	
  del	
  Río	
  Guacimal	
  en	
  la	
  Vertiente	
  del	
  Pacífico	
  abajo	
  de	
  Monteverde.	
  
Fotografía	
  de	
  David	
  Watson.	
  

En la mayoría de las especies, las larvas son
acuáticas y los adultos son terrestres. Los
escarabajos y los hemípteros acuáticos son
excepciones, con ambas fases acuáticas. Las
especies de insectos acuáticos muchas veces se
restringen a agua corriente o estancada; a veces
se limitan a tipos específicos de hábitat, como el
agua en las bromelias. El agua que corre rápido
usualmente contiene más oxígeno disuelto que el
agua estancada, pero tiene corrientes más
fuertes. En muchos casos, los adultos terrestres
vuelan aguas arriba (Hynes 1970) lo cual evita
que la población entera sea arrastrada aguas
abajo.
Las libélulas, los caballitos del diablo, la
mayoría de los hemípteros acuáticos, muchos
escarabajos y otros grupos de insectos acuáticos
pueden ser depredadores, herbívoros o
detritívoros. Los grupos funcionales están
basados en los mecanismos de alimentación

(Merritt y Cummins 1996): trituradores (tejido
de plantas vivas o en descomposición),
recolectores (materia orgánica fina), raspadores
(algas fijadas o tejido vivo de plantas),
punzantes (tejido vivo animal) y engullidores
(tejido vivo animal). Uno de los pocos estudios
sobre la conducta alimentaria de los insectos
acuáticos en Monteverde demostró que los
escarabajos acuáticos adultos (Rhantus guticolis,
Dystiscidae) y las ninfas de libélula (Sympetrum
nigrocreatum, Libellulidae) se alimentaban con
mayor frecuencia de los renacuajos de la rana
arbórea, Hyla pseudopuma (Hylidae), mientras
estaban pequeños o en la etapa de cuatro patas;
los renacuajos de fases intermedias sufrieron
menos depredación. Sin embargo, otra especie
de libélula, Aeshna sp. (Aeshnidae), fue capaz
de capturar y matar ranas en todas las etapas de
vida (Crump 1984). Las estrategias de caza
varían entre especies: Sympetrum nicrocratum
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(Libellulidae) espera en un sólo lugar, mientras
que Aeshna sp. (Aeshinidade) generalmente
acecha su presa (Crump 1984).
Debido a que los insectos acuáticos están
restringidos a ciertos tipos de agua, son buenos
indicadores de la calidad del agua y se usan en
estudios de impacto ambiental (Rosenberg y
Resh 1993). Tales estudios requieren
identificación precisa, pero existen pocas claves
para la identificación de insectos acuáticos en
Costa Rica. Las claves de identificación para
géneros de Norteamérica (por ejemplo Merritt y
Cummins 1996) son de poca utilidad.
	
  
4.1.2. Libélulas y caballitos del diablo de
bosques nubosos de Costa Rica
Alonso	
  Ramírez	
  

elevaciones intermedias. Philogenia peacocki
sólo ha sido encontrada en bosques nubosos,
mientras que P. carrillica se encuentra con más
frecuencia en partes bajas. En la misma
quebrada, P. peacocki ha sido encontrada en las
partes superiores, y es sustituida por P. carrillica
en altitudes menores, aunque hay traslape de las
dos especies alrededor de los 1200 m s.n.m.
Algunas especies del bosque nuboso también
habitan zonas de altura intermedia (800-1500 m
s.n.m.). Por ejemplo, Heteragrion majus, un
habitante característico de las quebradas en los
bosques nubosos, también se encuentra en
quebradas de alturas menores (hasta los 800 m
s.n.m.) que muestran características de las
quebradas altas, como la alta humedad, las
pendientes empinadas y las temperaturas bajas
(17°-20° C). De todas las especies registradas en
los bosques nubosos, un 60 % tienen ninfas que
habitan áreas abiertas como lagos, pantanos y
estanques; un 38 % habitan riachuelos
sombreados; y un 2% viven en hábitats
especializados como las bromelias y los huecos
en los troncos. Estas proporciones dependen de
la disponibilidad de los hábitats. En general, los
hábitats abiertos se han estudiado más que los
riachuelos en el bosque (Paulson 1982).
Las ninfas están adaptadas para vivir en
hábitats específicos, como las acumulaciones de
hojas muertas en pequeños rápidos. El factor
más limitante es la disponibilidad de hábitats
aptos para el desarrollo de ninfas. La mayoría de
las especies sólo toleran condiciones dentro de
rangos limitados, tales como la temperatura, el
nivel de oxígeno, la cobertura boscosa, los tipos
de vegetación acuática y la contaminación del
agua. Son buenos indicadores biológicos y su
conservación depende de la preservación del
hábitat. Pocas especies están bien adaptadas a
hábitats altamente alterados.
	
  
4.1.3. Tricópteros de bosques nubosos
de Costa Rica
Monika	
  Springer	
  

Las libélulas (Anisoptera) y los caballitos del
diablo (Zygoptera) (del orden Odonata) son de
los insectos acuáticos mejor conocidos, debido a
sus tamaños grandes, colores brillantes y vuelos
llamativos. Las libélulas se posan con las alas
abiertas; los caballitos del diablo descansan con
las alas sostenidas sobre el cuerpo. Los adultos y
las ninfas son depredadores voraces de insectos
más pequeños. Las ninfas son acuáticas y viven
en agua estancada o agua corriente.
Se registran catorce familias y 280 familias
de Odonata en Costa Rica (Paulson 1982),
aunque el número real es mayor. La diversidad
de odonatos es mayor en tierras bajas y
disminuye con la altitud. Se han recolectado 70
especies en áreas por encima de 1200 m s.n.m.,
lo cual representa un 25% de las especies del
país. De estas, sólo 13 especies se limitan a
elevaciones por encima de 1200 m s.n.m. No
obstante, no se han tomado muchas muestras en
el bosque nuboso. La biogeografía de la fauna
del bosque nuboso indica que un 41 % de las
especies son de origen sudamericano, un 28%
son de América Central (incluyendo las
endémicas) y 7% son de Norteamérica. El resto
son especies de rangos amplios y orígenes
inciertos.
Algunos géneros de odonatos tienen distintas
especies de tierras bajas y de tierras altas. Una
especie de tierras altas, Sympetrum nicrocreatun,
probablemente se deriva de la especie S. illotum,
la cual está ampliamente distribuida en

Los tricópteros son un orden relativamente
pequeño de insectos que presentan estrecha
relación con las mariposas y las mariposas
nocturnas (Lepidoptera). Los adultos no son
acuáticos y raramente se reconocen, debido a su
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tamaño pequeño y sus colores discretos. Se
parecen a mariposas nocturnas pequeñas, pero
carecen de una probóscide enrollada. Las larvas
de tricópteros construyen casas portátiles de
piedritas o pedazos de vegetación, y son
comunes tanto en agua estancada, como en agua
corriente en todo tipo de microhábitat (MacKay
& Wiggins 1979).
El primer catálogo de tricópteros de Costa
Rica (Holzenthal 1988) incluyó 174 especies de
14 familias. Ahora se conocen más de 450
especies en Costa Rica, de las cuales un 45%
son nuevas para la ciencia (R. Holzenthal, com.
pers.). La mayoría de estas nuevas especies
pertenecen a los microtricópteros (familia
Hydroptilidae).
Los riachuelos frescos característicos de los
bosques nubosos, son considerados como los
hábitats ancestrales de los tricópteros (Ross
1956, Wiggins 1977). El agua fría tiene una
mayor tensión de oxígeno que el agua más tibia,
lo que la hace más apta para un organismo con
las adaptaciones mínimas para la vida acuática.
Entre las principales especies de montaña, los
géneros holárticos Limnephilus (Limnephilidae)
y Lepidostoma (Lepidostomatidae) llegan al
límite sur de sus distribuciones en Costa Rica y
Panamá. Sólo unas pocas especies se conocen en
Costa Rica; ambas familias son diversas y
abundantes en Norteamérica.
Los tricópteros se dividen en cinco grupos,
con base en la manera de construir sus estuches
(Wiggins 1977); todos ellos existen en los
bosques nubosos de Costa Rica: los que viven
libremente, constructores de estuches en forma
de caparazón de tortuga, creadores de estuches
simples al final de la etapa larval, tejedores de
redes y estuches y creadores de estuches
tubulares. Las larvas son principalmente
detritívoras, aunque muchas se alimentan
principalmente de diatomeas, otras algas, plantas
superiores, o son carnívoras. Secretan seda que
se usa en la construcción de redes y estuches
portátiles hechos de granos de arena, piedritas,
fragmentos de hojas o ramitas pegadas. Los
estuches de los tricópteros protegen los cuerpos
blandos de estos insectos depredadores y
facilitan la respiración acuática (Holzenthal
1988). Otro grupo de larvas construye refugios
fijos de seda y detritus y teje redes de seda que
usan para filtrar partículas de alimento que fluye

en el agua. Otras larvas de tricópteros menos
conocidos caminan libremente sobre las piedras
y hacen presa de otros invertebrados acuáticos.
La mayoría de los tricópteros adultos son
nocturnos y relativamente efímeros. El
apareamiento generalmente ocurre en la
vegetación o en el suelo y está precedido por la
formación de enjambres. El comportamiento de
oviposición varía: los huevos pueden dejarse
caer en el agua, ponerse debajo del agua o
colocarse sobre objetos colgando sobre el agua,
desde donde las larvas caerán arrastradas por la
lluvia. La mayor diversidad de tricópteros se
encuentra en ríos y riachuelos fríos, bien
oxigenados y libres de contaminación, donde
tienen papeles importantes en los ciclos de
nutrientes y en la producción secundaria. Debido
al hecho de que ocupan un amplio rango de
nichos a menudo limitados y bien definidos, son
útiles como indicadores biológicos.
	
  
4.2. Orthoptera: esperanzas, grillos y
saltamontes
Paul	
  Hanson	
  
Las esperanzas, los grillos y los saltamontes
pertenecen a uno de los órdenes de insectos más
"primitivos" (menos especializados): los
Orthoptera. Los miembros de este grupo se
destacan por sus cantos, típicamente producidos
por los machos como parte de sus
comportamientos territoriales y de cortejo. Las
esperanzas y los grillos (Tettigoniidae y
Gryllidae) producen sonido frotando las alas
delanteras entre sí. Los saltamontes (Acrididae)
de la subfamilia Gomphocerinae producen
sonido frotando el ala delantera contra la pierna
trasera; los saltamontes con ala de bandas
(Oedipodinae) chasquean las alas traseras en
vuelo (probablemente para asustar a los
depredadores); muchos otros saltamontes son
mudos. Las esperanzas y los grillos suelen ser
nocturnos, mientras que los saltamontes
usualmente son diurnos. La producción de
sonido supone la existencia de órganos de la
audición en ambos sexos, los cuales se
encuentran en las patas delanteras en las
esperanzas y en los grillos, y en la base del
abdomen en los saltamontes. Los entomólogos
identifican especies por sus sonidos de la misma
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manera en que los ornitólogos identifican las
aves por sus cantos. Los depredadores también
oyen los cantos, por lo que son breves para
evitar la detección.
Una vez que un macho en cortejo ha
conquistado una hembra, copula con ella, lo cual
usualmente implica el traslado de grandes
paquetes de esperma y una cantidad
considerable de proteína. Después de la
copulación, la hembra introduce los huevos en
tejido vegetal o en el suelo, dependiendo de la
especie. Los juveniles y los adultos de la
mayoría de las especies se alimentan
principalmente de plantas, aunque muchas
esperanzas y grillos son omnívoros y algunos
son depredadores.
En Costa Rica, hay doce familias de
Orthoptera, de las cuales por lo menos nueve se
han reportado en Monteverde: suborden Ensifera
(antenas usualmente largas): Stenopelmatidae
(grillos rey), Tettigoniidae (esperanzas),
Gryllidae (grillos); Suborden Caelifera (antenas
normalmente cortas): Eumastacidae (saltamontes
payaso),
Pyrgomorphidae
(saltamontes),
Romaleidae (saltamontes romaleidos), Acrididae
(saltamontes), Tetrigidae (saltamontes pigmeos)
y Tridactylidae (grillos topos pigmeo).
Muchos visitantes de Monteverde se
encuentran en sus caminos con un "grillo"
negro, sin alas, de tres centímetros de largo,
Stenoplema ater (Stenoplematidae), (J. Longino,
com. pers.). Aunque muchos avistamientos
ocurren durante el día, los miembros de esta
familia se consideran nocturnos, y pasan el día
escondidos en túneles que cavan en el suelo. Se
cree que son depredadores o carroñeros. Esta
especie parece estar restringida a los bosques
nubosos.
La esperanza Markia hystrix (Fig. 4.2)
(Phaneropterina;
1000-1650
m
s.n.m.)
(Tettigoniidae) de Monteverde, la cual imita
líquenes, se ve más frecuentemente cerca de las
luces durante la noche (J. Longino, com. pers.).
Tiene 5 cm de largo, es verde claro con manchas
negras y tiene cachitos en el pronoto en los dos
lados de la cabeza. Otra especie de Monteverde,
Melanonotus powellorum (Pseudophyllinae), es

una especie lenta y no voladora, que sale de
noche a buscar alimento en la vegetación del
sotobosque (Rentz 1975). Sphyrometopa
femorata (Agroeccinae), otra especie sin vuelo,
se encuentra en la Reserva Biológica Bosque
Nuboso de Monteverde (RBBNM o Reserva de
Monteverde), pero es más abundante en altitudes
menores. Las ninfas verdes viven en la
vegetación herbácea baja en pequeños claros de
luz; los adultos, de color café y gris, se
desplazan a hojas secas en el bosque primario
(Rentz 1976). En Nickle (1992a), se pueden
encontrar guías con los géneros y una lista de
especies de Panamá.
Hay muy poca información disponible acerca
de los grillos de Monteverde o de otros bosques
nubosos de América Central (véase Nickle
1992b). En Rowell (1983a), hay una lista de las
especies de saltamontes del lugar. Una de las
especies más impresionantes en Monteverde es
Tropidacris cristata (Romaleidae), que mide
hasta 15 cm de largo, lo cual significa que es
uno de los saltamontes más grandes del mundo
(Rowell 1983b). Algunas especies de acrídidos
(Acrididae) que están presentes en Monteverde
también lo están en La Selva, p. ej., Abacris
flavolineata (Rowell 1983c; citada como
Osmilia
flavolineata)
y
Microtylopteryx
herbardi (Bracker 1989). Drymophilacris
monteverdensis y D. nebulicola son casi
idénticas a la especie de tierras bajas, D.
bimaculata, en cuanto a su ecología, así que la
información sobre la última (Rowell 1983d) es
aplicable a las dos especies de Monteverde. Las
especies de Rachicreagra se han estudiado en
elevaciones más bajas (Rowell 1985a, 1985b).
Las especies de Drymophilacris y Rachicreagra
habitan claros de luz y están adaptadas a
alimentarse de plantas específicas, la primera de
Solanaceae y Asteracea y la segunda de
Asteraceae,
Apiaceae,
Urticaceae
o
Amaranthaceae. Otros géneros (Homeomastax
[Eumatacidae], Hylopedetes, y Scirtopaon
[Acrididae]) en Monteverde, se alimentan de
helechos (Rowell et al. 1983).
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Figura.	
  4.2.	
  Markia	
  hystrix,	
  una	
  esperanza	
  imitadora	
  de	
  líquenes.	
  Fotografía	
  de	
  Stephen	
  Ingram.	
  

	
  
Se necesita más investigación acerca de los
Orthoptera de los bosques nubosos. Su tamaño
grande (comparado con la mayoría de los
insectos), hace que sean buenos candidatos para
investigaciones en el campo, y su interacción
con plantas y depredadores vertebrados, y entre
sí por medio del canto, ofrecen abundantes
posibilidades para el estudio.

insectos se clasifican juntos debido a sus piezas
bucales elongadas y modificadas que funcionan
como jeringas: perforan el sustrato de comida,
inyectan la saliva, y sorben el alimento líquido.
La metamorfosis no es completa, por lo que las
ninfas tienen alas incipientes en vez de alas
desarrolladas.
Heteroptera (bichos auténticos).
Las
alas delanteras de la mayoría de los hemípteros
están divididas en una parte gruesa en la base, y
una parte membranosa en el ápice. Muchos
hemípteros también poseen glándulas hediondas;
las ninfas suelen desplegar colores llamativos de
advertencia en el abdomen (Fig. 4.3). Las
sustancias químicas emitidas por estas glándulas
sirven como defensa contra los depredadores.
Los hemípteros incluyen depredadores y
herbívoros. Sea cual sea la dieta, siempre
inyectan saliva a la comida antes de ingerirla. De
las 75 familias de Heteroptera a nivel global
(Schuh y Slater 1995), aproximadamente 50 se
dan en Costa Rica, representando por lo menos a

4.3. Hemiptera: Heteroptera y Homoptera
4.3.1. Introducción
Paul	
  Hanson	
  
El grupo Hemiptera muchas veces se ha
limitado a los llamados true bugs (“bichos
auténticos”), un nombre que provoca las burlas
de los que no están familiarizados (el adjetivo
true ("auténtico") se usa, ya que cualquier
insecto es llamado bug ("bicho") por los noentomólogos). Los estudios de filogenética
(Sorensen et al. 1995) unen a Heteroptera y
Homoptera dentro de Hemiptera. Todos estos
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2000 especies. Las familias más grandes
incluyen Coreidae (chinches patas de hoja),
Lygaeidae (chinches de semilla), Miridae
	
  

(chinches de las plantas), Pentatomidae
(chinches hediondas) y Reduviidae (chinches
asesinas).

	
  
Figura.	
  4.3.	
  Bichos	
  auténticos,	
  orden	
  Hemiptera.	
  Fotografía	
  de	
  Gregory	
  Dimijian.	
  

Reduviidae son principalmente depredadores,
mientras que las otras familias generalmente se
alimentan de plantas. La mayoría de los
hemípteros son terrestres, pero varias familias
son acuáticas o semi-acuáticas. Entre los
ejemplos de hemípteros asociados con hábitats
de agua dulce se incluyen los Notonectidae
(nadadores de espalda), los Belastomatidae
(chinches acuáticas gigantes), los Naucoridae
(insectos reptadores de agua), los Gerridae
(patinadores) y los Veliidae (chinches
patinadores de hombros anchos). Estas últimas
dos familias son semi-acuáticas y "patinan"
velozmente sobre la superficie del agua. En el
área de Monteverde, se ha estudiado la
competencia intraespecífica en Rhagovelia
scabra (Veliidae) en el Río Guacimal (Wilson et
al. 1978). Las hembras adultas predominan en

zonas de flujo rápido en las pozas de las
quebradas, las cuales contienen más comida
(insectos muertos flotando sobre la superficie),
que los márgenes quietos de las quebradas,
donde se encuentran los juveniles. Parece que el
mecanismo detrás de esta distribución espacial
es la interferencia; los vélidos pasan mucho
tiempo persiguiéndose entre sí.
Homoptera. Los salivazos, las chicharras,
los cicadélidos, los membrácidos, las moscas
blancas, los pulgones (Fig. 4.4), los cocoideos y
sus parientes, se alimentan casi exclusivamente
de la savia de las plantas. Estos insectos están
altamente especializados para penetrar tejido
vivo e ingerir una dieta líquida. Así como los
mosquitos transmiten los virus de animales, los
homópteros son vectores importantes de
enfermedades virales de las plantas. Algunas
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especies comen principalmente el tejido del
mesófilo de las plantas; otras penetran el xilema
o el floema. El xilema transporta agua de las
raíces para arriba y está a una presión
relativamente baja; los homópteros que penetran
el xilema (salivazos, chicharras, y algunos
cicadéllidos) excretan grandes cantidades de
agua y suelen tener una cara robusta con
músculos bien desarrollados para el bombeo. El
floema lleva los azúcares producidos por la
fotosíntesis y tiene mayor presión; los
homópteros que comen del floema excretan una
sustancia azucarada y tienden a tener una cara
más cóncava. La mielada excretada por los
homópteros que se alimentan del floema, atrae

hormigas y otros insectos que pueden proteger a
estos homópteros de sus enemigos.
Homoptera se divida en dos subgrupos:
Auchenorrhyncha
(saltaplantas,
salivazos,
chicharras, cicadélidos y membrácidos) y
Sternorrhyncha (psílidos, moscas blancas,
pulgones, cochinillas blancas y cocoideos). Los
primeros son más grandes, robustos y activos;
los adultos saltan cuando hay un disturbio, de
ahí el nombre "saltador". Los últimos son
parásitos de plantas altamente especializados
que permanecen pegados a un mismo sitio por
todas sus vidas. Típicamente secretan una
cobertura cerosa en forma de escama y muchas
veces no se reconocen como insectos.
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Figura	
  4.4.	
  Pulgones	
  chupadores	
  de	
  tallos.	
  Fotografía	
  de	
  Gregory	
  Dimijian.	
  

	
  
En Costa Rica hay por lo menos 40 familias
de Homoptera. Las familias más grandes
incluyen Cixiidae (saltaplantas), Delphacidae
(saltaplantas),
Derbidae
(saltaplantas),
Cicadellidae
(saltahojas),
Membracidae
(membrácidos), Pseudococcidae (cochinillas
blancas) y Diaspididae (escamas armadas). Las
ninfas de cixíidos usualmente se alimentan de
las raíces de las plantas (especialmente los
pastos); las ninfas de muchos dérbidos comen
hongos asociados con madera podrida.

En Costa Rica, el subgrupo Auchenorrhyncha
está mejor estudiado que Sternorrhyncha. Una
de las familias mejor conocidas son las
chicharras (Cicadidae), las cuales son más
diversas y abundantes en los bosques de tierras
bajas que en los bosques nubosos. En los
bosques nubosos de Panamá (2200 m s.n.m.),
sólo se encontró una especie (Carineta trivittata)
y siete especies a 1350 m s.n.m. En contraste, en
la isla de Barro Colorado, a una elevación de
120 m s.n.m. (Wolda y Ramos 1992), se
observaron 18 especies de 9 géneros. En un
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bosque nuboso de Costa Rica en Cariblanco
(1500 m s.n.m.), sólo ocho especies fueron
reportadas (Young 1976).
El único grupo de Sternorrhyncha bien
inventariado en Costa Rica es la superfamilia
Psylloidea (ver Sec. 4.3.5), el equivalente
tropical de los pulgones. Estos últimos son
menos diversos en el neotrópico que en las
regiones templadas del norte. El pulgón
encontrado con mayor frecuencia en Monteverde
es Aphis nerii, el cual es de un amarillo brillante
y se alimenta de la viborana, Asclepias
curassavica (Asclepiadaceae; J. Longino, com.
pers.). Aunque los cocoideos (superfamilia
Coccoidea) son el grupo de homópteros menos
estudiado en Costa Rica, tenemos información
biológica de al menos una especie de
Monteverde (ver Sec. 4.3.6).
4.3.2 Biología y diversidad de
salivazos y los cercopoideos
Monteverde
Daniel	
  C.	
  Peck	
  

estos refugios con sus copiosos desechos usando
movimientos abdominales para agregar cientos
de burbujitas, las cuales se estabilizan con
mucopolisacáridos
(Marshall
1966)
y
polipéptidos (Mello et al. 1987). Las ninfas
invierten en esta complicada defensa ya que
recurren a una fuente relativamente pobre de
comida (savia del xilema), la cual es costosa de
extraer desde el punto de vista de energía
(Raven 1983); requieren hasta siete semanas
para madurar (Weaver y King 1954, Peck 1996).
Algunos
salivazos
de
la
familia
Aphrophoridae usan la defensa comunal. Se han
observado hasta 69 individuos de Cephisus
siccifolius trabajando juntos para crear grandes
masas de saliva en forma de árbol, las cuales
cubren hasta 15 cm de ramitas y gotean desde el
dosel. El viento se lleva algunos individuos, pero
las ninfas más maduras pueden reformar masas
de saliva en el suelo y sobrevivir hasta mudar a
adultas. Estos salivazos también abandonan su
refugio y corren por las ramas como una defensa
secundaria contra la depredación oportunista de
vertebrados como Euphonia hirundinacea.
Despues del disturbio, vuelven rápidamente a su
refugio original de saliva.
Los salivazos se dan en una gran variedad de
plantas (Apéndice 4.1). Las ninfas usan un rango
amplio de sustratos, incluyendo tallos, las axilas
de hojas, ramitas, suelos y raíces de epífitas.
Aunque los salivazos no son fieles a huéspedes
específicos, el rango de sus dietas está
restringido
por
una
combinación
de
características de huésped y hábitat. Por
ejemplo, el grupo tiene una afinidad por las
plantas que fijan nitrógeno (Thompson 1994).
En un huésped particular, la aptitud de sitios de
alimentación se ve limitada por barreras
mecánicas como: dureza del tejido (Hoffman y
McEvoy 1986) y la presencia de tricomas
(Hoffman y McEvoy 1985, 1986); falta de vasos
de xilema (Hoffman y McEvoy 1986); baja
calidad
del
refugio
(McEvoy
1986);
concentración baja de aminoácidos (Horsfield
1977); y la inaptitud del hábito de crecimiento
(p. ej., falta de raíces secundarias y un
microclima deficiente; Ferrufino y Lapointe
1989).
Las ninfas jóvenes de Prosapia sp. cercano a
bicincta
(Cercopidae)
generalmente
se
restringen a las raíces superficiales de pastos de

los
de

Los salivazos y los cercopoideos de
Monteverde son un grupo diverso de insectos de
la superfamilia Cercopoidae que chupan jugos
del xilema. Están entre de los insectos más
conspicuos debido a su estatus de plaga en los
pastizales de ganadería lechera (ver Peck,
“Agroecología de la Prosapia: salivazo y plagas
de los potreros”). Las ninfas salivazos viven en
masas contruídas laboriosamente de "saliva"; los
adultos son de vida libre y suelen tener colores
de advertencia.
En Monteverde, se conocen 30 especies de
Cercopoidea en las áreas fuera de la RBBNM: 3
especies de Clastopteridae, 3 especies de
Aphrophoridae y 24 especies de Cercopidae.
Esto representa el 5 % de la diversidad de
cercópidos conocidos en el Nuevo Mundo, lo
cual es notablemente alto en comparación con la
fauna bien conocida de otras regiones
(Whittaker 1970, Hamilton 1982, Hodkinson y
Casson 1991). Las ninfas se alimentan de raíces
subterráneas, y se han encontrado masas de
saliva en epífitas del género Peperomia
(Piperaceae), 15 metros arriba del suelo.
La masa de saliva protege parcialmente a las
ninfas de la desecación y los enemigos naturales
(Whittaker 1970). Los salivazos construyen
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forrajeo en la hojarasca de los pastizales.
Conforme los individuos maduran, se desplazan
a los tallos maduros y ahí construyen masas de
saliva (Peck 1996). Las ninfas de Iphirhina
quota (Cercopidae) hacen su primera masa de
saliva en las raíces al nivel de la superficie del
suelo de Piper auritum (Piperaceae). Conforme
las ninfas maduran, migran a las axilas de hojas,
a más de un metro sobre el suelo. El salivazo de
heliconia,
Mahanarva
costaricensis
(Cercopidae), produce masas de saliva en las
brácteas húmedas de Heliconia tortuosa, un
ambiente acuático en el cual las ninfas resisten
la desecación (Fish 1977, Thompson en prensa).
Las ninfas mudan para transformarse en
adultos dentro de masas de saliva de una textura
más seca, a menudo construidas de nuevo para
hacer una cavidad airosa donde el exoesqueleto
del adulto pueda endurecer. Al emerger, los
cercopoideos generalmente se alimentan de las
mismas especies que las ninfas, pero ya no
producen saliva. En cambio, los adultos reptan,
saltan y vuelan para evadir sus enemigos; los
adultos de Cephisus siccifolius dependen de la
cripsis para evitar la detección. En contraste, la
mayoría de los adultos de la familia Cercopidae
tienen coloración brillante de advertencia que
anuncia su habilidad de "sangrado reflejo". Los
colores anaranjados y azules del cercopoideo de
heliconia la hacen una de las especies locales
más llamativas. Los adultos alcanzan 2,1 cm de
largo y se alimentan de manera conspicua en los
tallos de flores de Heliconia tortuosa. Si uno los
coge en sus sitios de alimentación, secretan
gotitas de hemolinfa de color ámbar y de un
sabor distintivo (hasta 8,5 microlitros) por las
puntas de todas las patas, probablemente como
disuasivo que asusta a los potenciales enemigos
y le permite al insecto escapar. El "sangrado
reflejo" se ha observado en 30 especies de
cercópidos en Monteverde, la mayoría
aposemáticos.
Las hembras ponen sus huevos encima de o
cerca de las plantas huéspedes. Los huevos de
algunas de estas especies tienen la habilidad de
entrar en diapausa para sobrevivir condiciones
adversas. Prosapia sp. cercano a bicincta pone
sus huevos en el suelo en potreros, cerca de
pastos huéspedes. Estos huevos entran en
diapausa para resistir la estación seca. Las ninfas
del primer estadio de la nueva generación se

pueden encontrar justo después de la llegada de
las lluvias en mayo (Peck 1996).
	
  
4.3.3. Cicadélidos de
nubosos de Costa Rica
Carolina	
  Godoy	
  

los

bosques

Los cicadélidos (Cicadellidae) son la familia
más grande de Hemiptera. Debido a su tamaño
relativamente pequeño (3-30 mm de largo), los
cicadélidos se suelen pasar por alto, aunque
están presentes en casi todos los hábitats y a
veces son extremadamente abundantes (por
ejemplo, en los pastos). La coloración de los
cicadélidos abarca un rango que incluye marrón
opaco (la mayoría de los Agallinae), verde
(Hortensia, Cicadellinae) y colores llamativos.
Entre las especies más comunes del bosque
nuboso, Barbinolla costaricensis (Cicadellinae)
es azul brillante, con un collar anaranjado
amarillento;
Colladonus
decorus
(Deltocephalinae) es principalmente negro con
brillantes marcas amarillas.
Hay 18 subfamilias de cicadélidos en Costa
Rica. Las tres subfamilias más grandes son
Cicadellinae, Deltocephalinae y Typhlocybinae.
La mayoría de las especies de Agallinae, la cual
cuenta con seis géneros y más de 60 especies
(Nielson y Godoy 1995), se dan en las tierras
bajas. En el género más grande, Agalliopsis, 14
de las 35 especies (40%) son de alturas
intermedias, 14 especies (40%) se limitan a las
tierras bajas y siete (20%) a alturas mayores.
Dos pequeñas subfamilias de cicadélidos
(Nioninae y Tinterominae) nunca se han
colectado en las tierras bajas.
Las especies de la mayoría de las subfamilias
se alimentan del floema, pero los Cicadellinae se
alimentan de savia del xilema y los
Typhlocybinae comen los contenidos de las
células del mesófilo. Los cicadélidos ninfa
generalmente se limitan a plantas específicas
más que los adultos, y la planta hospedera
solamente se puede determinar criando las
ninfas a la etapa adulta. La identificación de las
especies depende principalmente de los rasgos
de los genitales del macho adulto, por ende las
ninfas no se pueden identificar fácilmente. A
diferencia de muchos membrácidos, los
cicadélidos adultos raras veces brindan cuidados
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parentales y generalmente no se encuentran
junto a las ninfas, lo cual excluye esta
información en la identificación de las plantas
	
  

huésped de los cicadélidos tropicales, de las
cuales se conoce poco.

	
  
Figura	
  4.5.	
  Membrácidos	
  Umbonia	
  sobre	
  un	
  tallo.	
  Fotografía	
  de	
  Dan	
  Perlman.	
  
	
  

4.3.4. La vida sexual y social de los
membrácidos Umbonia
Karen	
  Masters	
  

de apareamiento. Distintos comportamientos
aparecen inclusive entre especies cercanas, tales
como Umbonia ataliba y U. crassicornis, cuyas
biologías revelan cómo las presiones ecológicas
y las historias de genética a nivel poblacional
influyen en los patrones de inversión maternal,
asignación sexual y comportamiento de
apareamiento.

Conocidos por las formas extrañas de sus
cuerpos, los membrácidos (Membracidae)
intrigan a los ecólogos interesados en la
variabilidad de las estrategias de socialización y
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Los adultos de Umbonia ataliba y U.
crassicornis tienen cuerpos en forma de espina y
son notorios por sus tendencias presociales (Fig.
4.5). En ambas especies, los hermanos se crían
juntos bajo el cuidado de la madre, quien
implanta una masa de 50-100 huevos en la punta
de una rama de la planta huésped (Mimosaceae),
y luego cuida a sus hijos a lo largo de su
desarrollo ninfal. La inversión maternal incluye
la defensa ante posibles depredadores
(redúvidos, hormigas, avispas y larvas de
escarabajos) y parasitoides (por ejemplo, avispas
Dryinidae) y perforando huecos en las ramas
para facilitar la alimentación de la cría (Wood
1974, Masters et al.) Las ninfas se aglomeran en
la rama natal hasta que mudan a la adultez; los
machos tienden a mudar antes de las hembras.
Los machos de ambas especies son más
pequeños que las hembras.
El uso de hábitat y la densidad poblacional
varía entre las dos especies. Umbonia ataliba,
habitante de las pendientes empinadas del Río
Guacimal (1300-1500 m s.n.m.), vive en el
sotobosque en las ramas tiernas de árboles de
Pithecellobium e Inga. La densidad de U.
ataliba en Monteverde es baja durante todo el
año, con grupos familiares dispersos (aprox.
1/2000 m2). En contraste, U. crassicornis,
presente en las riberas alteradas del río (1000 m
s.n.m.), es abundante durante la época lluviosa,
viviendo en las ramas de rápido crecimiento de
Acacia, Enterolobium, y Calliandra. A
diferencia de U. ataliba, múltiples familias de U.
crassicornis
habitan
el
mismo
árbol,
frecuentemente la misma rama, y los grupos
familiares pueden tener una alta densidad local
(se han encontrado hasta 25 familias en un sólo
árbol de Enterolobium). Aunque los individuos
de ambas especies gozan de los beneficios de
cuidado materno, tales como la protección de los
depredadores y la facilitación de la alimentación,
U. crassicornis puede tener ventajas adicionales
asociadas con una vida más comunal, como
mayores oportunidades de apareamiento. La
vida en grupo también permite comportamientos
interesantes de cuidado materno: las madres a
veces encargan el cuidado de las ninfas a otra
hembra ayudante, ya que son capaces de
producir más de una nidada.
El comportamiento de estas dos especies
difiere notablemente. Los hermanos de U.

ataliba permanecen en su rama natal después de
llegar a la madurez sexual y se aparean antes de
que las hembras se dispersen para reiniciar el
ciclo de vida. El apareamiento fuera de la rama
natal es inusual. La endogamia es muy inusual
entre los animales en la naturaleza, debido a los
efectos negativos en el crecimiento y
sobrevivencia (Ralls et al., Falconer 1981). En
U. ataliba, el apareamiento entre hermanos
parece ser favorecido por el desplazamiento
lento de los adultos, la maduración sexual
sincronizada de los hermanos y una
sorprendente propensión al apareamiento entre
hermanos, incluso cuando adultos no hermanos,
de tamaños y edades parecidas, se ofrecen como
parejas potenciales. Por el contrario, U.
crassicornis rara vez exhibe apareamiento entre
hermanos; en cambio, se dispersan poco después
de su muda final (Wood y Dowell 1985). Es
posible que el desplazamiento temprano sea el
mecanismo principal para evitar la endogamia,
lo que se evidencia en la observación de que en
los casos raros en que el apareamiento entre
hermanos ocurre, los hermanos permanecen
juntos mucho después del día promedio de
dispersión, por razones desconocidas (K.
Masters, N. Gerdes y N. Heller, datos no
publicados).
Una de las consecuencias del apareamiento
entre hermanos en U. ataliba es que la
proporción de sexos de las familias tiene un
sesgo significativo hacia las hembras, con un
hijo por cada tres hijas (Masters et al. 1994). La
teoría predice que cuando los hermanos
compiten por parejas (por ejemplo por hermanas
en condiciones de endogamia), la selección haría
que las hembras produzcan solamente el número
de hijos necesario para asegurar la fertilización
de las hijas, y asignen los recursos restantes a la
producción de hijas (Hamilton 1967).
Esta diferencia en comportamiento de
endogamia/exogamia en las dos especies de
membrácidos posiblemente surge de factores
ecológicos y genéticos a nivel poblacional. Los
períodos secos más pronunciados en las áreas
habitadas por U. crassicornis, probablemente
contribuyen a una estacionalidad en la
abundancia y calidad de los huéspedes, y a
diferencias en la densidad y comportamientos de
agregación de la especie. Con densidades
mayores
de
población,
la
exogamia
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probablemente podría ser una opción
reproductiva viable y de bajo costo para U.
crassicornis. Otra diferencia es que los hábitats
usados por U. ataliba tienden a estar dominados
por una sola especie de huésped, lo cual
favorece la especialización. Por lo tanto, la
endogamia, la cual transmite genomas más
fielmente a futuras generaciones, incluyendo
genomas adaptados a condiciones ecológicas
específicas, podrá ser seleccionada. Puede ser
que la depresión endogámica sea baja porque los
individuos afectados no se reproducen ni
transmiten los genes dañinos. Cruces
experimentales en los cuales hermanas de U.
ataliba copularon o con sus hermanos o con
otros adultos, revelaron que el éxito
reproductivo de las hembras que se aparearon
con sus hermanos, no fue más bajo que el de sus
hermanas que copularon con otros adultos no
hermanos.
En
contraste,
la
depresión
endogámica es pronunciada en U. crassicornis
(K. Masters, datos no publicados), lo cual apoya
la idea de que hay variación entre las estrategias
reproductivas entre las dos poblaciones, con una
tendencia endogámica en U. ataliba. Por lo
tanto, las diferencias en historias genéticas,
densidades
poblacionales,
patrones
de
agregación y posiblemente relaciones con
plantas, son causas probables de los
comportamientos diversos entre las especies de
Umbonia.
	
  
4.3.5. Psílidos de los bosques nubosos
de Costa Rica
David	
  Hollis	
  

de sus cuerpos y son menos activos que los
adultos.
A nivel mundial, hay aproximadamente 2500
especies descritas de psílidos, en 230 géneros y
seis familias. En Costa Rica, hay por lo menos
250 especies, que representan a todas las
familias. La diversidad de especies llega a su
máximo en los sitios marginales entre pastizales
y bosques nubosos, entre 1600 y 2400 metros.
En altitudes entre los 1200 y 2000 m, hay
registros de 123 especies, pero el número de
especies en estas áreas es indudablemente mayor
(Apéndice 4.2). Muchos psílidos son de vida
libre y se agrupan alrededor de los ápices de
crecimiento de las plantas en que viven. Otros
provocan la formación de agallas de formas
variadas. Los adultos y las etapas inmaduras se
alimentan chupando savia de los tejidos de
floema de sus plantas huéspedes, que son
principalmente árboles y arbustos. Cada especie
de psílido es altamente fiel a su especie de planta
huésped y por lo general sólo lleva a cabo su
ciclo de vida en esa especie. Pueden causar daño
severo o incluso matar a plántulas y árboles
jóvenes. Una pregunta aún sin respuesta, es por
qué ciertas familias de plantas son tan utilizadas
como huéspedes (por ejemplo, Leguminosae y
Myrtaceae), mientras que otras casi no se usan
(por ejemplo, Bignoniaceae y Rubiaceae;
Apéndice 4.2).
4.3.6. Machos pequeños y hembras
grandes en un cocoideo de Monteverde
John	
  Alcock	
  
Entre los mamíferos, el tamaño promedio de
los machos es mayor al tamaño promedio de
hembras de la misma especie, a veces en un
grado bajo, como es el caso de los seres
humanos, pero otras de manera extraordinaria,
como los elefantes marinos (Mirounga leonina),
cuyos machos adultos pesan más del doble que
sus parejas. En cambio, la mayoría los insectos
hembras son más grandes que los machos de su
especie. Consideremos el cocoideo, cuyas
hembras se pueden encontrar en los tallos de
árboles jóvenes de Ocotea tenera (Lauraceae) en
Monteverde. Los cocoideos se reconocen por su
extraordinario dimorfismo sexual, y esta especie
(sin nombre, de la familia Margarodidae) ofrece
un ejemplo extremo. Los sexos son de

Los psílidos adultos (jumping plantlice)
parecen chicharras diminutas y pueden tener
entre 1 y 8 mm de largo. Tienen dos pares de
alas membranosas, las cuales sostienen como un
techo sobre sus cuerpos. Difieren de otros
Sternorrhyncha (pulgones, moscas blancas y
cocoideos) en que tienen tarsos de dos
segmentos que terminan en un par de "garras",
generalmente antenas de 10 segmentos, y patas
traseras gruesas y modificadas para saltar. Son
más activos que los pulgones y vuelan cuando
son perturbados. Las etapas inmaduras
generalmente son aplanadas y de forma de
óvalo; a menudo tienen hilos cerosos que salen
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apariencias y tamaños tan distintos que sería
fácil pensar que pertenecen a dos especies sin
ninguna relación entre sí (Fig. 4.6).
Las hembras son grandes para ser cocoideos,
gruesas, rechonchas, camufladas con un color
café y sin alas. Se parecen más a pedazos de
corteza, que a insectos, y no se parecen para
nada a los machos alados, diminutos, delicados y
de color rosado fluorescente. Los estilos de vida
de los dos sexos son tan diferentes como sus
apariencias. Las hembras pasan los días
apretadas contra los árboles huéspedes,
alimentándose de la savia con sus piezas bucales
perforadoras. A veces sacan sus picos
chupadores del árbol y se desplazan despacio,
pero la mayor parte del tiempo son tan sésiles
como los percebes. En cambio, es probable que
los machos no coman durante sus vidas
presumiblemente cortas como adultos; están
listos para volar en cuanto una hembra anuncia
su disposición de aparearse, lo cual ocurre entre
la mitad de la tarde y las primeras horas de la
noche (Fig. 4.6). Las hembras anuncian su
receptividad doblando la punta del abdomen
hacia arriba, lejos del sustrato. En esta posición
particular, se expone la apertura genital de la
hembra, lo cual probablemente le permite soltar
una feromona sexual (un químico volátil), la
cual es transportada por el viento, avisando a los
machos que esperan en las plantas cercanas. Los
pequeños y rosados machos responden con
rapidez volando contra el viento, en pos del
supuesto rastro de olor, del modo en que otros
insectos lo hacen.
Una vez que un macho se ha acercado a una o
más hembras en despliegue, –las cuales muchas
veces están rodeadas de hembras no receptivas
que se alimentan–aterriza y busca una hembra
con el abdomen levantado. El macho se
posiciona en la punta del abdomen de la hembra
para unir los genitales con los de ella. La
copulación continúa por aproximadamente 9
minutos hasta que el macho desmonta y busca

otras hembras receptivas. La hembra recién
apareada baja el abdomen despacio, hasta
adoptar la posición estándar de reposo con el
cuerpo apretado contra la corteza del árbol
joven. En esta posición, no es probable que
vuelva a copular, aunque tanto los machos como
las hembras son capaces de copular más de una
vez durante una tarde (Fig. 4.7).
Aún no se conoce la explicación de por qué
las hembras grandes y los machos pequeños son
característicos de los margaródidos, y de los
insectos en general. Reconocemos diferencias
fundamentales entre los sexos en sus maneras de
producir descendientes. Las hembras, sean
insectos o mamíferos, dependen de ellas mismas
en el sentido de que el número de crías que
produzcan depende más que todo del número de
huevos que pueden producir. Los huevos son
relativamente grandes y costosos de producir;
las hembras grandes usualmente producen más
huevos que las hembras pequeñas, lo que ejerce
una inclinación evolucionaria hacia un tamaño
corporal más grande en este sexo.
Los machos, sean insectos o mamíferos,
tienen que encontrar hembras fértiles para parir
sus crías, dado que típicamente sólo donan sus
pequeños
y
fisiológicamente
baratos
espermatozoides a su progenie. Ya que los
machos pequeños son capaces de producir
grandes
cantidades
de
espermatozoides
diminutos, hay menos ventajas en ser grande
para los machos, que para las hembras. Este
patrón se rompe cuando el éxito reproductivo de
un macho depende de su habilidad de mantener
otros machos lejos de parejas potenciales.
Cuando el acceso a parejas depende de los
enfrentamientos, los cuerpos grandes se vuelven
ventajosos, y con el tiempo un cuerpo grande
llega a ser la norma en una especie. Los enormes
machos del elefante marino ganan luchas feroces
con otros machos y así logran conseguir harenes
de hembras; los perdedores ni logran copular.
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Figura	
  4.6.	
  Un	
  macho	
  alado	
  de	
  una	
  especie	
  no	
  identificada	
  de	
  insecto	
  escama	
  (familia	
  Margarodidae)	
  copulando	
  
con	
  una	
  hembra	
  no	
  voladora	
  en	
  su	
  planta	
  huésped,	
  Ocotea	
  tenra.	
  El	
  tamaño	
  de	
  la	
  hembra	
  sin	
  alas	
  eclipsa	
  al	
  macho	
  
alado.	
  Fotografía	
  de	
  Dan	
  Perlman.	
  

	
  
Para esos insectos cuyos machos compiten de
manera agresiva por parejas, el patrón de
hembras de gran tamaño a veces se pierde. Por
ejemplo, en muchos escarabajos rinoceronte o
cornizuelo
(Scarabaeidae-Dynastinae),
los
machos adultos son más grandes que sus

hembras; los machos usan sus cuernos como
armas en sus batallas por hembras (ver Sec.
4.3.). En cambio, en su carrera para buscar
hembras receptivas, los machos delicados del
cocoideo de Monteverde se ignoran entre sí. En
el caso de este insecto, la victoria pertenece al
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macho relativamente veloz con buenos
detectores de feromonas, lo cual ha contribuido
a la evolución de la brecha inmensa entre los
sexos tanto en cuanto al tamaño como al
comportamiento de este cocoideo.
	
  

familia Ptiliidae (feather-winged beetles),
muchos de los cuales miden 0,5 mm de largo.
Los escarabajos sufren metamorfosis completa,
y las larvas usualmente viven en hábitats ocultos
como la hojarasca, madera podrida, hongos
poliporales y la capa podrida del cámbium
debajo de la corteza de troncos o árboles
muertos (Crowson 1981, Lawrence 1991).
Muchas de las familias más diversas de
escarabajos
tienen
larvas
fitófagas
(consumidoras de plantas). Las larvas de muchos
carábidos (gusanos blancos que son abejones de
mayo en estado larval) y Elateridae (larvas de
saltapericos), se alimentan de las raíces de
plantas, mientras que las larvas de muchos
Buprestidae son minadores de hojas (Fig. 4.9).
Las larvas de la mayoría de los Chrysomelidae
(escarabajos de las hojas; ver Sec. 4.7) y
Curculionidae
(gorgojos)
se
alimentan
escondidos dentro de tejidos de plantas o en
raíces en el suelo.

4.4 Coleoptera: los escarabajos
4.4.1 Introducción
Paul	
  Hanson	
  
Los escarabajos (orden Coleoptera) incluyen
más de 400 000 especies nombradas, las cuales
representan aproximadamente 25% de todas las
especies descritas de organismos. Los
escarabajos adultos se caracterizan por tener alas
delanteras duras que protegen las alas traseras,
las cuales se usan para volar. Presentan variedad
en color, forma y tamaño. En Monteverde
podemos encontrar la especie de escarabajo más
grande del mundo, Dynastes hercules (familia
Scarabaeidae; Fig. 4.8), con 160 mm de largo
incluyendo el cuerno (ver Sec. 4.4.3) y los
escarabajos más pequeños del mundo, de la
	
  

	
  
Figura	
  4.7.	
  Número	
  promedio	
  de	
  hembras	
  cantando	
  (barras	
  negras)	
  y	
  parejas	
  copulando	
  (barras	
  grises)	
  del	
  insecto	
  
escama	
  de	
  Monteverde.	
  Los	
  números	
  promedios	
  están	
  basados	
  en	
  5-‐26	
  censos	
  de	
  dos	
  grupos	
  de	
  hembras	
  (N=	
  ca.	
  
130	
  y	
  ca.	
  200,	
  respectivamente)	
  realizados	
  a	
  aproximadamente	
  08:30,	
  13:30,	
  16:30	
  y	
  17:30	
  entre	
  el	
  21	
  de	
  febrero	
  y	
  
el	
  3	
  de	
  marzo	
  de	
  1989.	
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Figura	
  4.8.	
  Uno	
  de	
  los	
  insectos	
  más	
  grandes	
  del	
  mundo,	
  Dynastes	
  hercules.	
  Fotografía	
  de	
  Robert	
  Timm.	
  

	
  
Debido a la escasez de nitrógeno en la
madera, muchas larvas de escarabajos que se
alimentan de madera seca, como los escarabajos
de la ambrosía, tienen asociaciones mutualistas
con hongos u otros microorganismos (ver Sec.
4.4.7). Otros escarabajos asociados con madera
incluyen muchos Buprestidae (escarabajos
metálicos cavadores de madera) y Cerambycidae
(escarabajos longicornios; ver Sec. 4.4.5).
Muchos grupos de escarabajos tienen larvas que
se alimentan de material orgánico en
descomposición, como hojarasca, excremento y
carroña.
Los
escarabajos
estercoleros
(Scarabaeidae:
Scarabaeinae)
pueden
recolectarse mediante trampas de caída cebadas
con heces. Tales trampas capturaron 22 especies
en bosques nubosos en Panamá (1000-1760 m
s.n.m.), de las cuales Ontherus didymus era la
especie dominante (Peck y Howden 1984). Entre
algunas de las especies más comunes de
escarabajos estercoleros en Monteverde, están:

Canthidium sp., Copris sp., Deltochilum
mexicanum, Dichotomius carolinus colonicus y
Uroxys sp. (B. Ratcliffe, com. pers.).
Varios escarabajos usan de manera exclusiva
los cuerpos fructíferos como refugio y comida.
Como ejemplos tenemos algunos estafilínidos
(ver Sec. 4.4.2), Pselaphidae (short-winged mold
beetles), Erotylidae (pleasing fungus beetles),
Endomychidae (handsome fungus beetles) y
Ciidae (minute tree-fungus beetles). Un notorio
coleóptero fungívoro en Monteverde, es una
especie no identificada de Endomychidae, la
cual forma agrupaciones enormes cerca de las
quebradas durante la estación seca (J. Longino,
com. pers.).
Muchos escarabajos son depredadores, tanto
en la fase larval como en la fase adulta. Como
ejemplos se incluyen la mayoría de los
Carabidae (ground beetles), Cicindellidae
(escarabajos tigre), la mayoría de los
Staphylinidae (ver Sec. 4.4.2), Lampyridae
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(luciérnagas), Cleridae (ver Sec. 4.4.4), y
Coccinellidae (mariquitas). Las larvas de
Cicindellidae viven en túneles en el suelo donde
esperan hasta que la presa pase sobre la entrada
(Palmer 1976a, 1983a, Pearson 1988). En el
valle de Peñas Blancas, los adultos de Oxycheila
polita corren rápidamente sobre las piedras cerca
de los ríos y se tiran a corrientes rápidas cuando
se les perturba, saliendo del agua río abajo
(Cummins 1992). Esta especie se ve más de
	
  

noche que durante el día. La larva no se conoce
(D. Brzoska y R. Huber com. pers.). Algunas
larvas de luciérnagas son depredadores
especializados en comer lombrices de tierra o
caracoles; otros son generalistas. Entre los
ejemplos de los bosques nubosos de Costa Rica
se incluyen Lucidota apicalis, Lucidota sp.,
Magnoculus sp., tres especies de Photinus,
Psilocladus scutellaris, Psilocladus sp. y Vesta
sp. (I. Bohorquez M., com. pers.).

	
  
Figura	
  4.9.	
  Rastros	
  que	
  señalan	
  el	
  daño	
  hecho	
  por	
  un	
  minador	
  de	
  hojas	
  no	
  identificado.	
  Fotografía	
  de	
  Gregory	
  
Dimijian.	
  

	
  
De las 178 familias de Coleoptera
reconocidas a nivel mundial, casi 110 están
presentes en Costa Rica (A. Solís, com. pers.).
Las familias más grandes, cada una con
aproximadamente 500 o más especies en Costa
Rica, (R. Anderson y T. Erwin, datos no
publicados), incluyen Carabidae, Staphylinidae,
Pselaphidae,
Scarabaeidae,
Buprestidae,
Elateridae,
Tenebrionidae,
Cerambycidae,
Chrysomelidae, Curculionidae y Scolytidae.
Esta lista no ha tomado en cuenta los cambios en

clasificación. Pselaphidae ahora se clasifica
como subfamilia de Staphylinidae; Apioninae se
ha trasladado de Curculionidae a Brentidae;
Scolytidae debe ser una subfamilia de
Curculionidae.
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4.4.2. Escarabajos
Monteverde
James	
  S.	
  Ashe	
  

estafilínidos

de

Blancas; Fig. 1.4). Recolectamos 270 especies
en el área 1 (118 exclusivamente del área 1), 475
especies en el área 2 (297 especies exclusivas) y
292 especies en el área 3 (190 especies
exclusivas). Las áreas 1 y 2 comparten 90
especies, mientras que las áreas 2 y 3 comparten
40 especies.
Los microhábitats más diversos fueron los
que estaban asociados con hongos (134 especies
en total, 68 especies encontradas exclusivamente
en este hábitat), seguido por la hojarasca del
bosque
(132
especies
en
total,
52
exclusivamente) y hábitats subcorticales (85
especies en total, 34 exclusivamente).

Los escarabajos estafilínidos (familia
Staphylinidae) compiten con los gorgojos por
ser la familia más grande de escarabajos. Los
biólogos raras veces se fijan en estos abundantes
escarabajos, ni están conscientes de su
diversidad excepcional con respecto a
taxonomía, ecología y comportamiento, y su
impresionante especialización ecológica.
Para evaluar la diversidad de los estafilínidos
en Monteverde, R. Brooks, R. Lescen y yo
hicimos una recolección en mayo y junio de
1989, usando trampas de interceptación en vuelo
y trampas de caída sin cebo, en la Vertiente del
Pacífico (1240-1800 m s.n.m.) y del Atlántico
(800-1490 m s.n.m.). Tamizamos la hojarasca de
los hábitats del suelo del bosque y extrajimos los
artrópodos con embudos Berleses. También
usamos técnicas de recolección a mano para
obtener
estafilínidos
de
microhábitats
especializados. Clasificamos los especímenes en
morfoespecies.
De los 9349 especímenes que examinamos,
reconocimos 845 morfoespecies dentro de un
mínimo de 119 géneros; a 327 especies no se les
asignó un género. La mayoría de las especies y
los especímenes son de la subfamilia
Aleocharinae (356 especies, 4109 especímenes,
42% de las especies), seguida por Staphylininae
(182 especies, 2173 especímenes) y Paederinae
(101 especies, 742 especímenes). Tres
subfamilias —Tachyporinae (66 especies),
Osoriinae (58 especies) y Oxytelinae (35
especies) — contienen un número moderado de
especies. Relativamente pocas especies se
encuentran en Megalopiniae (13 especies),
Piestinae (10 especies), Steninae (10 especies),
Proteininae (5 especies) y Euaesthetinae (3
especies). Cuatro subfamilias (Micropeplinae,
Pseudopsinae,
Oxyporinae,
Omaliinae)
contienen solamente una especie.
La distribución de las especies de
estafilínidos no es uniforme dentro de
Monteverde. Dividimos la región en tres áreas:
(1) 1200-1500 m s.n.m. en la Vertiente del
Pacífico, (2) 1500-1800 m s.n.m. en la Vertiente
del Pacífico y (3) 800- 1400 m s.n.m. en la
Vertiente del Atlántico (el valle de Peñas

Escarabajos estafilínidos que habitan bajo
la corteza de los árboles. El hábitat subcortical
(debajo de la corteza de los árboles) es complejo
y dinámico. Sus características dependen de la
especie de árbol, del tiempo transcurrido
después de la caída del árbol y de las
condiciones del microclima local. La corteza
suele
estar
en
diferentes
etapas
de
descomposición en distintas partes del mismo
tronco, a veces a distancias de unos pocos
centímetros.
La comunidad más diversa de estafilínidos de
hábitats subcorticales se presenta debajo de la
corteza de árboles recientemente caídos que
tienen el cámbium en fermentación y la corteza
un poco suelta. La comunidad de estafilínidos se
caracteriza por depredadores especializados: los
de Xantholinii (por ejemplo, Homaloninus spp.,
Ehomalolinius spp., Heterolinus), algunas
especies distintivas de Belonuchus (por ejemplo,
B. dichrous), y Holisus. La comunidad también
incluye una amplia variedad de estafilínidos que
son saprófagos o se alimentan de hongos en el
cámbium en proceso de fermentación: Piestus
(Zirophorus), Hypotelus; varios géneros de la
subfamilia Osoriinae (Eleusis, Renardia,
Leptochirus, Priochirus, Lispinus, Nacaeus y
Clavilispinus) y el género Coproporus de
Tachyporinae.
El hábitat subcortical con el cámbium en
fermentación, lentamente se transforma en un
hábitat menos rico, conforme las bacterias,
hongos
y
artrópodos
saprófagos
van
consumiendo los carbohidratos disponibles.
Estas
comunidades
generalmente
están
dominadas por estafilínidos saprófagos; por
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ejemplo, los adultos y larvas de Osoriinae
(especialmente
Letpochirus,
Priochirus,
Lispinus, Nacaeus y Thoracophorus), pueden
ser abundantes en tales troncos. Especies de
Piestus (en sentido estricto), Sunius de
Paederiinae y miembros de Aleocharinae de la
tribu Falagriini como Myrmecocephalus, se
encuentran debajo de la corteza. Existen pocos
estafilínidos en los troncos muy viejos con los
espacios subcorticales llenos de masas densas de
excremento descompuesto de insectos y mezclas
de lodo y excremento. Algunos de estos troncos
pueden contener colonias del estafilínido
cilíndrico del género Osorius.
La modificación más llamativa entre
estafilínidos subcorticales está en la forma del
cuerpo, la cual puede tomar dos formas: muy
aplanado, o delgado y cilíndrico. Los miembros
del género Leptochirus son estafilínidos
subcorticales comunes en Monteverde. Estos son
grandes (2 cm o más de largo), generalmente de
color negro brillante, con la cabeza, protórax y
élitros anchos y muy aplanados; el abdomen es
cilíndrico y forma un tubo rígido para mayor
fortaleza. Las especies de Priochirus tienen el
cuerpo de forma parecida. Aunque estos dos
géneros no son muy afines, es difícil
distinguirlos. En Monteverde, todos los
Priochirus tienen cuernos cefálicos, los cuales
no están presentes en Leptochirus.
Otro estafilínido aplanado de forma llamativa
que se encuentra frecuentemente en Monteverde,
es el Homalolinus de la tribu Xantholinini. La
especie encontrada más frecuentemente, H.
canaliculatus, tiene más de 2,5 cm de largo y
tiene el cuerpo negro y aplanado, con la punta
del abdomen roja. La forma ancha, aplanada y
con forma de punta de flecha, así como el cuello
angosto, son característicos. Los estafilínidos
más aplanados son del género Eleusis
(subfamilia Osoriinae) y tienen cuerpos tan finos
como el papel; otros estafilínidos con cuerpos
muy aplanados son Piestus y Hypotelus
(Piestinae), Renardia (Osoriinae), y Placusa,
Homolata y Cephalaloxynum (Aleocharinae).
No se han investigado las historias de vida de
los estafilínidos subcorticales. Puede ser que los
espacios confinados de este hábitat limiten los
rasgos de historia de vida; por ejemplo, las
larvas, pupas y adultos de Osoriinae
(Leptochirus y Priochirus en particular) se

encuentran juntos debajo de la corteza, lo cual
indica que tal vez son subsociales. Una vez
encontré colonias de Osorius debajo de corteza
muy podrida, con un espacio subcortical lleno de
una mezcla de lodo y excremento parecida a
tierra. La colonia consistía en sistemas
independientes de túneles sin conexiones
evidentes entre ellos. Dentro de cada sistema de
túneles había dos adultos (presumiblemente
macho y hembra), un huevo al final de la
mayoría de los túneles, y larvas y pupas de todas
las etapas, un patrón observado en insectos
subsociales.
Estafilínidos asociados con roedores. Uno
de los grupos más peculiares de estafilínidos es
la tribu Amblyopinini. Los adultos se encuentran
en el pelaje de muchos roedores y algunos
marsupiales en América Central y Sudamérica.
Son escarabajos relativamente grandes (de 1 cm
o más de largo), de pigmentación clara, sin alas
y con élitros y ojos muy reducidos. Este grupo
tiene su mayor diversidad en Sudamérica, donde
se han descrito cinco géneros y más de 50
especies. Sólo un género, Amblyopinus, se
encuentra en América Central, y dos especies se
presentan en Monteverde.
Se creía que los estafilínidos de
Amblyopininii eran ectoparásitos hematófagos
obligados, lo cual se basaba en la presencia de
adultos con las cabezas pegadas al pelaje de sus
huéspedes, observación de daño en la piel
cuando se arrancaban, mandíbulas grandes y
altamente esclerotizadas, y la presencia de
sangre en sus intestinos. Estudios realizados en
Monteverde demostraron que los ambliopininos
no son parásitos (Ashe y Timm, 1986, 1987a).
Atrapamos cientos de roedores vivos,
estudiamos la distribución de los ambliopininos
que presentaban, mantuvimos huéspedes y
estafilínidos juntos en cámaras de observación y
observamos sus interacciones, y realizamos
experimentos de selección de huésped para
determinar si los estafilínidos podían distinguir
entre diferentes especies de roedores como
posibles huéspedes (Ashe y Timm 1986, 1987b).
Los estafilínidos se limitan a ciertos
huéspedes: Ambylopinus emarginatus mostró
una preferencia fuerte por el ratón Oryzomys
albigularis (neotropical Rice Rat); A. triptoni
fue encontrado en dos huéspedes afines
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(Peromyscus nudipes y Reithrodontomys creper)
(Muridae). Menos del 1% de los estafilínidos se
encontraron en un huésped "equivocado". Este
nivel de especificidad de huésped es típico en
muchos insectos parásitos y es coherente con la
hipótesis de parasitismo para estos estafilínidos.
Confirmamos las observaciones de P.
Hershkovitz de 1952, en cuanto a que el huésped
no presta atención a los estafilínidos, aun cuando
estos caminan por su cara; tampoco se
encontraron daños en la piel que se pudieran
atribuir a estos insectos. La piel de los ratones
con infestaciones intensas parecía sana. Cuando
trasladamos estafilínidos a una especie de ratón
que normalmente no los albergaba, este se
irritaba por su presencia y se rascaba hasta
removerlos y matarlos.
Los estafilínidos dejan el huésped durante el
día cuando este está inactivo, y caminan por el
nido. Cuando cae la noche y el ratón se pone
activo de nuevo, los estafilínidos se le suben de
nuevo y toman su lugar característico detrás de o
entre las orejas. El misterio de los hábitos
alimenticios se resolvió cuando observamos los
estafilínidos comiendo pulgas y otros
ectoparásitos verdaderos en el nido durante el
día. En vez de ser ectoparásitos, los estafilínidos
en
realidad
son
ectocomensalistas,
y
probablemente mutualistas con los huéspedes. El
huésped principalmente ofrece transporte de un
nido a otro, donde los estafilínidos se alimentan
de ectoparásitos. La sangre encontrada en los
intestinos
de
algunos
estafilínidos
probablemente era producto de la ingestión
secundaria de los intestinos de ectoparásitos
verdaderos, cuando fueron consumidos por los
estafilínidos. Los huéspedes parecen tolerar bien
la presencia de los estafilínidos en el pelaje,
quizás porque su presencia es beneficiosa.
Si los estafilínidos sólo se alimentan de
ectoparásitos, ¿a qué se debe su especificidad en
un huésped? Cualquier ratón que tolera su
presencia y tiene ectoparásitos parecería ser un
huésped adecuado. ¿Dónde están las etapas
inmaduras de estos estafilínidos? ¿Es típico este
comportamiento en otros ambliopininos, o
existen algunos que han hecho la transición al
parasitismo verdadero? ¿Cuáles características
de los roedores y los estafilínidos han impulsado
la evolución de esta relación?

Estafilínidos asociados con hormigas.
Algunos estafilínidos, especialmente las especies
en la subfamilia Aleocharinae, han logrado
invadir los nidos de insectos sociales,
particularmente los nidos de hormigas (150
géneros de estafilínidos) y de termitas (más de
100 géneros). En Monteverde las termitas no son
comunes y no se han reportado estafilínidos
termitófilos. De los géneros de estafilínidos
asociados con hormigas (mirmecófilos), más de
100 se asocian con hormigas guerreras
(Ecitoninae), tanto en el viejo mundo como el
nuevo mundo.
Las especies de Tetradonia y los géneros
afines, generalmente se encuentran asociados a
las orillas de columnas o enjambres de hormigas
guerreras o en sus pilas de desechos, donde
atacan a que están lastimadas o roban sus presas.
Evitan el contacto con las hormigas y repelen a
los atacantes con sustancias químicas defensivas
secretadas por una glándula abdominal (Akre y
Rettenmeyer 1966, J. Ashe, obs. pers.). Otros
taxones (por ejemplo Ecitodonia, que no son
mirmecoides) son comunes en las pilas de
desechos de vivaques de Eciton; pueden
observarse corriendo en las columnas de
hormigas cuando la colonia se desplaza a un
nuevo vivac Otros (por ejemplo, Ecitophya,
Ecitomorpha, Ecitochara), con cuerpos más
mirmecoides, están con las hormigas Eciton en
las columnas de asalto. Las especies de Ecitosus,
las cuales tienen cuerpos muy mirmecoides, han
sido reportadas en las columnas de
Neivanmyrmex (Akre y Rettenmeyer 1966). Los
mirmecófilos más curiosos de Monteverde son
los miembros mirmecoides de la tribu
Leptanillophilini, que se encuentran con
hormigas guerreras Labidus. Las especies de
Labidoglobus y Mimonilla están casi sin
pigmentación, han perdido las alas y los ojos,
tienen
los
élitros
reducidos
a
unas
protuberancias vestigiales, y son difíciles de
distinguir de las hormigas con las cuales andan.
Los estafilínidos con cuerpos mirmecoides tan
evolucionados raramente son atacados por las
hormigas.
Estafilínidos asociados con otros sustratos.
Los hongos que producen cuerpos fructíferos
macroscópicos ofrecen una variedad de recursos
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para los insectos: micelia (hilos micóticos),
esporas asexuales, esporas sexuales, porciones
de cuerpos fructíferos macroscópicos, y otros
artrópodos. Algunos ejemplos de estafilínidos
depredadores grandes y con coloración llamativa
asociados con hongos en Monteverde, son todas
las especies de Megalopinus, Lordithon,
Bolitogyrus y Plociopterus, algunas especies de
Platydracus, y unas pocas especies de
Paederominus y Philonthus. Muchas especies
más pequeñas de la subfamilia Aleocharine (de
las tribus Athetini y Bolitocharini, entre otros),
son atraídas por hongos en descomposición
tardía y son depredadores y especialistas de este
hábitat principalmente.
Las especies de Oxyporus son estafilínidos
relativamente grandes (1 cm o más de largo),
frecuentemente de coloración llamativa, que se
encuentran principalmente en hongos carnosos.
La única que se da en Monteverde, O. bierigi, se
observa en setas con agallas de los géneros
Pholiota y Gymnopilus (Cortinariaceae). Poco se
sabe acerca del ciclo biológico de los miembros
de la tribu Gyrophaenini y otros estafilínidos que
habitan hongos en Monteverde. Se pueden
encontrar resúmenes de la biología de
estafilínidos de hongos en Ashe (1984, 1986,
1987), Leschen y Allen (1988) y Newton (1984).
Las especies del género Tachiona (subfamilia
Aleocharinae) se encuentran dentro de las redes
que cubren las madrigueras de hepiálidos
(Lepidoptera) en árboles vivos de Trema
(Ulmaceae). Las larvas aplanadas y los adultos
de color negro y blanco de Tachiona
monteverdensis, abundan en los interiores de
estas redes y alrededor de las cavidades de las
larvas
lepidópteras.
Prácticamente
cada
madriguera activa contiene algunos estafilínidos
y a veces se encuentran 20-25 individuos en una
sola red. Estos estafilínidos se consideraron
extremadamente escasos hasta que se descubrió
su asociación con madrigueras de hepiálidos en
Monteverde (Ashe 1990).
Las especies del género Charoxus
(subfamilia Aleocharinae) son estafilínidos
pequeños, elongados y subcilíndricos, que
normalmente se encuentran en las frutas
(receptáculos) de higos. Poco se sabe acerca de
su biología, pero aparentemente entran al higo a
través de huecos hechos por las avispas macho
de la familia Agaonidae (avispas de los higos).

Los adultos ponen sus huevos en el higo y las
larvas maduran antes de que el higo caiga del
árbol. Los estafilínidos pueden comer agaónidos,
aunque todas las larvas que examiné tenían los
intestinos llenos de polen de higo. Los adultos
de Charoxus no se encuentran en los higuerones
antes de la aparición de las avispas de los higos,
pero los adultos y las larvas pueden ser
abundantes en los higos de desarrollo adecuado.
No se sabe cómo llegan los estafilínidos adultos
a los higuerones justo cuando las avispas
comienzan a emerger.
	
  
4.4.3.
Escarabajos
Monteverde
Brett	
  C.	
  Ratcliffe	
  

dinastinos

de

Los escarabajos de la familia Scarabaeidae
son bien conocidos por su belleza, sus ciclos
biológicos fascinantes, sus cuerpos a menudo
extraños y su importancia económica ocasional.
Hay 13 subfamilias y 400 especies (más de 800
estimados) de Scarabaeidae en Costa Rica; 62 de
estas pertenecen a la subfamilia Dynastinae. Esta
subfamilia incluye especies con cuernos
magníficos, a los que se deben los nombres
comunes de escarabajos elefante, unicornio o
rinoceronte para el grupo entero. Sin embargo, la
mayoría de las especies de dinastinos son
pequeñas, similares a los abejones de mayo y
carecen de cuernos. Los escarábidos adultos se
distinguen fácilmente de otras familias de
coleópteros por la presencia de antenas
segmentadas que terminan en una protuberancia
laminosa (con forma de plato) de 3-7 segmentos
con forma de hoja que se pueden expandir como
un abanico, o plegar de manera compacta. Los
escarábidos detectan olores con sus antenas y la
protuberancia agrandada aumenta la superficie
de los receptores sensoriales.
Dentro de la subfamilia Dynastinae, hay ocho
tribus, las cuales abarcan aproximadamente
1400 especies a nivel mundial (Endrödi 1985).
Seis de estas tribus se presentan en Costa Rica, y
cinco de ellas en Monteverde. De los 31 géneros
de Dynastinae encontrados en Costa Rica, 13
ocurren en Monteverde. De las 62 especies de
Dynastinae encontradas en Costa Rica, he
encontrado 36 en Monteverde. Es probable que
ninguna especie de dinastinos sea endémica de
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Monteverde, aunque Cyclocephala williami
(Fig. 4.10, panel 4) sólo se conoce en la región
de Monteverde (Ratcliffe 1992).
Se presentan gradientes altitudinales de
especies de dinastinos en la región de
Monteverde. Algunos dinastinos (por ejemplo,
Golofa spp.; Fig. 4.10, panel 9) sólo se
encuentran en las zonas altas y húmedas,
mientras que algunas especies de Cyclocephala
se encuentran en toda el área y en todas las
elevaciones. Dynastes hercules (Fig. 4.10, panel
8) es el coleóptero más grande de Monteverde;
los machos alcanzan 18 cm de largo; tienen
élitros lisos de color verde grisáceo con manchas
negras; la cabeza y el tórax son de un negro
brillante y ambos tienen un cuerno largo que se
extiende hacia delante. Las hembras tienen los
élitros negros y ásperos y carecen de cuernos. En
América tropical, esta especie generalmente está
limitada a los bosques pluviales montano bajos y
premontanos por encima de 1000 m s.n.m.
Los adultos de casi todos los dinastinos son
activos de noche y con frecuencia son atraídos
por las luces; durante el día, se esconden debajo
de hojas y troncos o en el suelo. Los adultos de

muchos Cyclocephalini (Fig. 4.10, paneles 2, 3,
5) se alimentan de noche de las flores de plantas,
incluyendo las de palmas y aráceas.
Cyclocephala y Erioscelis se alimentan de las
flores pequeñas de los espádices de especies de
Philodendron y Diffenbachia (Placa 2)
(Araceae) (Young 1986, 19988, Gottsberger
1989, Gottsberger y Siblerbauer-Gottsberger
1991).
Los
adultos
de
otras
tribus
ocasionalmente se alimentan de frutas podridas
o de los flujos de savia durante la noche.
El dimorfismo sexual está bien desarrollado
en las especies cornudas. Los machos son más
grandes y muchos tienen cuernos enormes
curvados saliendo de la cabeza o del tórax. Los
cuernos de los escarábidos pueden tener una
amplia variedad de formas y de tamaños (Arrow
1951). Solamente los machos los tienen, lo cual
sugiere que juegan un papel en la selección
sexual. Los machos de algunos dinastinos pelean
por sitios de alimentación adecuados que
también atraen hembras (Eberhard 1979, 1980).
Los cuernos se usan en combate para desplazar a
machos rivales de sus perchas.
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Figura	
  4.10.	
  Escarabajos	
  dinastinos	
  de	
  Monteverde.	
  2:	
  Ancognatha	
  vulgaris;	
  3:	
  Cyclocephala	
  carbonaria;	
  4:	
  
Cyclocephala	
  williami;	
  5:	
  Cyclocephala	
  weidneri;	
  6:	
  Heterogomphus	
  mniszechi;	
  7:	
  Strategus	
  jugurtha;	
  8:	
  Dynastes	
  
hercules;	
  9:	
  Gologa	
  costaricensis.	
  

	
  
Las hembras depositan sus huevos en humus,
hojarasca, suelo o madera podrida. La etapa de
huevo dura de dos a tres semanas. Las larvas de
Dynastes, Gologa, Heterogomphus (Fig. 4.10,
panel 6), Strategus (Fig. 4.10, panel 7),
XylorcitesI, Phileurus, y probablemente las de
Megacerus, Baratus y Ligyrus, se encuentran en
troncos podridos, compost o árboles podridos
donde se alimentan de desechos orgánicos,
incluyendo las esporas e hifas de hongos. Las
larvas de otros dinastinos, como Cyclocephala,
se alimentan de las raíces de plantas. Las larvas
de los dinastinos son blancas con forma de C
(Fig. 4.11). Se desconocen las larvas de la
mayoría de las especies.

Los dinastinos tienen varios enemigos
naturales: hongos, enfermedades bacterianas,
avispas parásitas y varios mamíferos atacan a las
larvas y a los adultos. Los individuos atraídos
por las luces suelen ser presa de vertebrados,
particularmente el sapo Bufo marinus
(Bufonidae). Las amenazas principales de los
insectos nocturnos son la deforestación y la
contaminación lumínica, ya que muchas
especies nocturnas son atraídas por las luces. El
alumbrado público y de hoteles y otros
comercios crea "sumideros" que atraen a los
insectos, les impide reproducirse y ahí mueren.
Durante los primeros años, abundantes insectos
son atraídos a las luces, pero luego disminuyen.
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Finalmente, el área se vuelve un desierto yermo
sin insectos conforme las poblaciones, menos
algunas especies de malezas, se eliminan y

desaparecen (Janzen 1983, B. Ratcliffe, obs.
pers.).

	
  
Figura	
  4.11.	
  Ciclo	
  de	
  vida	
  de	
  Strategus	
  jugurtha:	
  a)	
  huevo,	
  b-‐d)	
  larvas	
  de	
  la	
  primera,	
  segunda	
  y	
  tercera	
  etapa,	
  e)	
  
pupa,	
  f)	
  adulto.	
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4.4.4. Cléridos de bosques nubosos de
América Central
Jacques	
  Rifkind	
  

aproximadamente 25 géneros de Cleridae. De
estos, sólo Callotillus, Monophylla y Lecontella
—géneros que parecen estar adaptados a
bosques espinosos xerofíticos— probablemente
no incluyen especies en los bosques nubosos. A
pesar de que algunos géneros están limitados a
tierras altas, ninguno está limitado a bosques
nubosos.
Los coleópteros cléridos se encuentran en las
flores, la madera muerta y podrida, los hongos y
la vegetación (Clausen 1940). En el estado
larval, se alimentan de las larvas de escarabajos
barrenadores, aunque algunos géneros (por
ejemplo Lecontella) son depredadores de larvas
en los nidos de himenópteros y otros están
especializados en comer carroña o huevos de
saltamontes. De adultos, los cléridos comen casi
cualquier insecto que puedan superar,
incluyendo especies de mal sabor, como los
coleópteros coccinélidos.
En Monteverde, varias especies de cléridos se
encuentran comúnmente en el follaje de arbustos
y árboles pequeños en los lindes de bosques y
senderos, en la corteza rugosa de árboles
grandes y en las trampas de luz negra y las
trampas Malaise. Las especies de Perilyups son
muy comunes en áreas sombreadas. Con su
pronoto (la superficie del primer segmento del
cuerpo) rojizo y sus élitros con rayas de negro
azulado o de color uniforme, pertenecen a un
complejo
de
mimetismo
que
incluye
Cantharidae,
Lycidae,
Chrysomelidae
y
Oedemeridae, todos con coloración parecida.
Otra especie residente de Monteverde es Muisca
octonotata, de la subfamilia Enopliinae, que
tiene el cuerpo ovalado y aplanado con un
patrón distinto de manchas oscuras sobre un
fondo amarillo en los élitros. Este clérido es
notablemente parecido a dos especies de
Chrysomelidae: Neobrotica sp. y Malacorhinus
sp. Aunque es de suponer que recibe protección
por imitar a estos crisomélidos, Muisca tiende a
enrollarse cuando se le molesta, lo que facilita su
caída desde la planta y posterior persecusión por
parte de aves o lagartijas. Muchas especies de
cléridos en varias subfamilias imitan de forma
admirable a los himenópteros, en particular a las
hormigas y a los mutílidos. Phyllobaenus, una
especie pequeña, de negro brillante, común en
Monteverde, es casi indistinguible de la hormiga

Cleridae es una familia de tamaño mediano
de coleópteros depredadores que presenta gran
diversidad en los trópicos. A veces llamados
"escarabajos reticulados" (checkered beetles),
los cléridos muchas veces son coloridos y
muchos son imitadores de otros insectos con
coloración de advertencia, como las hormigas
aterciopeladas (Mutillidae). Los miembros de
esta familia tienen cuerpos de diversas formas y
tamaños. Hay aproximadamente 425 especies
descritas de Cleridae de México y América
Central (Barr 1975), lo cual es una
subestimación, ya que tanto Panamá como Costa
Rica tienen por lo menos el mismo número de
especies no descritas que de especies descritas.
Aunque la diversidad de los cléridos es alta en
bosques pluviales de tierras bajas, estos
escarabajos son más abundantes por encima de
700 m s.n.m.
Algunos cléridos del bosque nuboso habitan
un amplio rango altitudinal. Priocera clavipes y
la especie nocturna Cymatodera prolixa se
encuentran en los bosques pluviales de tierras
bajas de Belice y en el bosque nuboso de
Monteverde. Colyphus cylindricus tiene una
distribución más discontinua, pero parece no
estar muy limitado por factores fitogeográficos
ni climáticos. Se encuentra en bosques de roble
y pino relativamente áridos en Guatemala,
bosques caducifolios tropicales en las
elevaciones intermedias del sur de México, y en
el bosque nuboso de La Tigra en Honduras
(1800 m s.n.m). Otros cléridos sólo se dan en
bosques pluviales de altura y en bosques
nubosos. Colyphus irazu, por ejemplo, se
encuentra en Monteverde y en las laderas altas
de los volcanes aislados del Valle Central de
Costa Rica, 110 km al sureste. Algunas especies
están limitadas a un sólo bosque nuboso aislado,
y se desconoce si representan especies relictas,
eventos de especiación local o recolecciones
inadecuadas. Algunos cléridos endémicos de
bosques nubosos muestran morfologías extrañas
y aparentemente carecen de parientes cercanos
vivos.
Costa Rica, el país de América Central con
los bosques nubosos más estudiados, tiene
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Camponotus canescens, con la que comparte la
misma vegetación de hojas cerosas.

Hay aproximadamente 35 000 especies
descritas a nivel mundial. En Costa Rica existen
hasta 950 especies; en Monteverde se han
registrado aproximadamente 260 especies desde
la década de los sesenta, incluyendo alrededor
de 40 taxones no descritos, de un total de 4500
especímenes de la zona. Desde el año 1996, se
han encontrado 31 especies solamente en la
Reserva de Monteverde, 153 especies se han
encontrado el área de Monteverde pero no en la
RBBNM y 31 se han encontrado en ambas áreas.
Los escarabajos longicornios adultos a veces
comen y a veces no. Los que sí se alimentan
consumen polen, follaje, corteza, savia de
plantas u hongos por lo general. Muchas
especies se pueden encontrar en las flores de
Croton
(Euphorbiaceae);
Cephalodina
crassiceps (Lamiinae-Hemilophini) consume
hojas de higuerones (Ficus, Moraceae). Los
escarabajos arlequín (Acrocinus longimanus,
Lamiinae-Acrocinini) se han logrado mantener
vivos en cautiverio con una dieta de frutas
blandas como mango, melón y aguacate. La
mayoría de los escarabajos longicornios son
voladores fuertes, aunque las hembras de varias
especies no pueden volar; ambos sexos de
Phrynidius echinus (Lamiinae-Apomecynini) no
tienen alas.
Los escarabajos longicornios exhiben varios
mecanismos de defensa. Las especies diurnas a
menudo imitan a insectos nocivos o con aguijón;
otros tienen un sabor desagradable y exhiben
colores aposemáticos. En Monteverde, muchas
especies de Clytini (Cerambycinae) y Lepturinae
parecen imitar a avispas y abejas con sus bandas
amarillas y negras llamativas. Erana fulveola
(Lamiinae-Hemilophini) y las especies de
Rhinotragini (Cerambycinae) son semejantes a
avispas ichneumónidas cuando vuelan; muchos
Tillomorphini (Cerambycinae) y Acestrilla
minima (Lamiinae-Apomecynini) son miméticos
de hormigas. Oedudes bifasciata (LamiinaeHemilophini), de color rojo y negro brillante,
hace muescas en los tallos de plantas urticantes
(por ejemplo Urera elata, Urticaceae), en
apariencia para alimentarse de la savia y adquirir
sustancias químicas defensivas. La mayoría de
las especies nocturnas tienen colores sombríos
tienen las superficies dorsales con formas
elaboradas o abrigadas con vellosidad, muchas
veces camuflándose con el sustrato. Muchos

4.4.5.
Escarabajos
longicornios
(Cerambycidae
y
Disteniidae)
de
Monteverde
Frank	
  T.	
  Hovore	
  
Los miembros de las familias Cerambycidae
y Disteniidae son barrenadores de madera. Son
reconocidos como escarabajos longicornios
porque la mayoría tiene antenas relativamente
largas. Tienen cuerpos elongados, de 3 a más de
80 mm de largo. Las especies diurnas son
coloridas por lo general; las especies nocturnas
tienden a ser de coloración más monótona. En el
área de Monteverdese puede observar
Schwarzerion holochlorum (Tempisque Borer),
que es una especie de color verde metálico
brillante con patas rojizas y antenas largas y
negras, y es más activa en días calurosos y
soleados.
Sin
embargo,
Psalidognathus
modestus, que también vuela bajo luz solar
brillante, es de un color negro brillante y se
reconoce por su tamaño enorme, su cabeza
espinosa y sus mandíbulas grandes y curvadas.
Ejemplos de especies nocturnas incluyen
Chlorida cincta, una especie de color café claro
y verde pálido, y Derobrachus longicornis, de
color café oscuro. El escarabajo longicornio
mejor conocido de Monteverde es el escarabajo
arlequín, Acrocinus longimanus, una especie con
patrones complejos que se distingue por las
patas delanteras extremadamente largas de los
machos.
La familia Cerambycidae en el Nuevo Mundo
está dividida en siete subfamilias, de las cuales
cinco se dan en Costa Rica, además de la familia
Disteniidae,
estrechamente
relacionada.
Parandrinae y Prioninae son escarabajos de
tamaño mediano y grande, de color café o negro.
El primero se distingue por sus antenas
relativamente cortas, con segmentos con forma
de gota, y las largas mandíbulas curvadas de los
machos. Cerambycinae y Lamiinae, las dos
subfamilias más diversas, varían en tamaño y
color; los Lepturinae generalmente son coloridos
y diurnos; los Disteniidae son nocturnos,
muchas veces con colores oscuros y metálicos, y
tienen pelos largos aplanados en el lado medial
de las antenas.
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escarabajos longicornios emiten un sonido
áspero alarmante cuando son manipulados y
algunas especies pueden causar una mordedura
dolorosa.
En muchos Cerambycinae, la copulación
ocurre poco después de que los adultos emergen
de sus celdas pupales, pero en Lamiinae, el
apareamiento ocurre hasta pasado el período de
alimentación. Excepto en las especies que
visitan flores, el apareamiento acontece en la
planta
huésped.
Muchos
escarabajos
longicornios emiten una feromona de olor fuerte
que puede ser detectada por observadores
humanos. Los escarabajos machos con
mandíbulas bien desarrolladas con frecuencia
compiten con agresividad por hembras o
recursos de huéspedes.
Las plantas huéspedes generalmente se
localizan por medio de sus órganos de olfato
dentro de las antenas alargadas. Una sucesión de
escarabajos longicornios comienza a aparecer en
árboles caídos; es posible que cambios químicos
en la madera tengan una influencia en la
selección. En la mayoría de las subfamilias, la
postura de huevos consiste simplemente en usar
el ovipositor para colocar los huevos en rendijas
en la corteza o en la madera podrida. Las
especies de Lamiinae suelen tener hábitos de
oviposición más especializados y muchas veces
usan las mandíbulas para abrir un sitio de
oviposición. Las larvas de escarabajos
longicornios generalmente comen y se
desarrollan dentro de los tallos de plantas

leñosas. A menudo atacan a tallos moribundos o
muertos, pero algunas especies se reproducen
dentro de los tallos vivos de plantas herbáceas
grandes (Cuadro 4.1).
Las larvas de varias especies se alimentan de
raíces y de semillas. Las que atacan madera viva
o madera recién muerta son más fieles a
huéspedes particulares que las que atacan
madera en estados de descomposición tardía. En
algunos escarabajos longicornios, la hembra
carga Saccharomyces en bolsas entre los
segmentos de su abdomen, que facilita la
digestión de la celulosa; luego unta estos
microbios sobre los huevos durante la
oviposición; las larvas obtienen el honguillo
cuando comen la cáscara de huevo poco después
de eclosionar. Las larvas de escarabajos
longicornios son gusanos cilíndricos con la
región torácica ligeramente agrandada. Antes de
la pupación, las larvas generalmente construyen
una celda dentro de la madera o justo debajo de
la corteza, y la pupa descansa en esta "área
segura" durante su etapa más vulnerable. Las
larvas de Lagocheirus (Lamiinae-Acanthocinini)
cortan un pedazo elíptico de la corteza externa
antes de entrar a la albura para la pupación. Los
troncos muy infestados pueden tener docenas de
estas "galletas de corteza" dispersadas sobre la
superficie. La aparición de los adultos es por
temporada y está correlacionada con los
patrones de lluvia. La biología de los
escarabajos longicornios se describe en otro
texto
(Duffy
1960,
Linsley
1961).

Cuadro 4.1. Huéspedes larvales de escarabajos cerambícidos en la zona de Monteverde.
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4.4.6. Crisomélidos (Chrysomelidae y
Megalopodidae) de las tierras altas de
Costa Rica
R.	
  Wills	
  Flowers	
  

grandes, de un color verde iridiscente con dos
pares de manchas moradas en los élitros, y se
alimentan de Solanaceae (Flowers y Janzen in
press).
Eumolpinae es un grupo grande constituido
más que todo por especies con cuerpos
compactos y robustos y colores brillantes o
metálicos. Las larvas se alimentan de raíces y
muy pocas han sido estudiadas. En Costa Rica,
la mayoría de los Eumolpinae viven a
elevaciones bajas (Flowers 1996), pero hay
especies que se han recolectado por encima de
1300 m s.n.m., incluyendo tres que son
auténticas especies de gran altitud. Alethanxius y
Dryadomolpus son escarabajos pequeños de
coloración oscura que se han recolectado en
Monteverde y en las cimas de los volcanes Poás
y Barva, así como en los Andes de América del
Sur. Colaspoides batesi muestra una interesante
separación altitudinal de su pariente casi
idéntico, Colaspoides unicolor. C. batesi, con su
coloración verde metálico y brillante, sólo se ha
recolectado en Monteverde por encima de 1040
m s.n.m. C. unicolor, una especie de color azul
oscuro reluciente, es abundante en la cordillera
de Guanacaste entre 600 m s.n.m. y 1100 m
s.n.m.
Chrysomelinae incluye los escarabajos de las
hojas más grandes y coloridos de Costa Rica.
Sus larvas son de vida libre. Plagiodera
bistripunctata y Stilodes retifera parecen estar
restringidos a las elevaciones de bosques
nubosos, y la mayoría de los especímenes de
Doryphora paykulii (el crisomélido más grande
de Costa Rica) vienen de por encima de 1300 m
s.n.m. en la cordillera de Talamanca. Varias
especies de Calligrapha se encuentran por
encima de 1300 m s.n.m. Platyphora, el género
más
diverso
de
crisomélinos,
sólo
ocasionalmente aparece en elevaciones de
bosques nubosos.
La tribu Galerucinae-Galerucini es abundante
en regiones tropicales y algunas especies de
Diabrotica y géneros afines son plagas
importantes de cultivos. Las larvas de muchas
especies se alimentan de raíces, pero algunos
géneros (por ejemplo, Moncesta y Ceratoma,
consumidores de Cecropia) tienen larvas de vida
libre. Al igual que en Eumolpinae, la mayoría de
las especies se dan a elevaciones bajas y
relativamente pocas especies están presentes en

Chrysomelidae es una familia inmensa con
más de 37 000 especies descritas, más del doble
del número de especies de aves y mamíferos
combinados (Klausnitzer 1981). Las larvas y los
adultos de la mayoría de las especies se
alimentan de tejidos vivos de plantas. Muchas
larvas viven en el subsuelo, comen raíces y
algunas comen hojas; unas pocas son
barrenadoras de madera, mineros de hojas y
detritívoros. La gran mayoría de los adultos
comen hojas, flores o polen. Algunas especies
son plagas notables por el daño directo que
hacen a las plantas y los virus que transmiten;
otras son útiles como controles biológicos de
malezas.
A nivel mundial se reconocen 19 subfamilias,
de las cuales 14 están representadas en Costa
Rica (Seeno y Wilcox, 1982, Reid 1995). No se
han hecho estudios formales acerca de la
distribución altitudinal de los crisomélidos
tropicales, aunque hay algunos registros
dispersos de la altura de las localidades de
recolección. La diversidad de escarabajos de las
hojas en tierras bajas es bastante más alta que en
los bosques nubosos y altitudes mayores.
Los
escarabajos
de
la
subfamilia
Megalopodinae se parecen a escarabajos
longicornios anormales. En Megalopus, un
género recolectado frecuentemente por encima
de 1300 m s.n.m., los machos tienen patas
traseras grandes que usan para defenderse de
otros machos durante el apareamiento (M. C.
Marín com. pers.). Las larvas de la mayoría de
las especies se desconocen, pero algunas
especies de América del Sur son barrenadores de
los tallos de las plantas.
Los miembros de la subfamilia Criocerinae se
pueden identificar por un pronoto constreñido
(la placa dorsal del primer segmento torácico) y
la superficie brillante del cuerpo. Las larvas son
de vida libre y algunos construyen refugios
protectores con sus propias heces. Lema, el
género más abundante de esta subfamilia, pocas
veces se encuentra por encima de 1300 m s.n.m.
En contraste, Metepoceris se ha recolectado en
Monteverde y otros bosques nubosos; son
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bosques nubosos o hábitats más altos. Cuatro
especies parecen estar limitadas a elevaciones
mayores:
Cochabamba
impressipennis,
Cochabamba sp., Diabrotica porracea, y
Paranapiacaba dorsoplagiata. Diabrotica y
Paranapiacaba son muy abundantes a altitudes
bajas; Cochabamba parece ser un género
exclusivamente de las tierras altas.
Debido a sus fémures traseros agrandados y
sus habilidades de brincar, los miembros de la
tribu Galerucinae-Alticini se conocen como
"pulguillas". Los adultos se pueden localizar por
los agujeros pequeños causados por el forrajeo.
Muchas larvas se alimentan de raíces, pero
algunas son de vida libre. Alticini es la tribu más
grande de Chrysoimelidae y ha colonizado
bosques nubosos con éxito. Sólo conocemos dos
casos de especímenes provenientes de arriba de
los 1300 m s.n.m. (Acrocyum dorsalis y
Omophoeta albofasciata), mientras que otros
taxones del bosque nuboso se pueden encontrar
a elevaciones menores. Algunos ejemplos son
Macrohaltica, un defoliador frecuente de
Gunnera (Gunneraceae); el género no volador
Longitarsus, que se encuentra en la hojarasca
desde los bosques pluviales del Atlántico hasta
el páramo; y Marcapatica y Neothona, que se
encuentran en la cordillera de Talamanca. Las
dos especies de Omophoeta representan otro
caso de separación altitudinal; O. aequinoctialis
es ubicuo en las tierras bajas, pero casi no se
encuentra por encima de 1300 m s.n.m.,
mientras que O. albofasciata no se ha
recolectado por debajo de esta altura.
La taxonomía de Hispinae-Hispini se conoce
relativamente bien. Las larvas de algunas
especies de Hispini son minadores de hojas; las
especies de Cephaloleia viven en las hojas
tiernas enrolladas de Heliconia (Heliconiaceae)
y de otras monocotiledóneas. La diversidad de
esta tribu grande y abundante disminuye con la
altitud. Acentropetera nevermanii parece ser una
de las pocas especies que se encuentra
exclusivamente en tierras altas (con base en dos
especímenes). Más de 60 especies de
Cephaloeia habitan en Costa Rica, y de estas,
aproximadamente 20 están registradas en
Monteverde. Las plantas huéspedes de las larvas
son poco conocidas (Staines 1996). Alurnus
salvini, una especie de la cordillera de
Talamanca, está estrechamente relacionada con

A. ornata, una especie muy grande y colorida de
los bosques pluviales de tierras bajas, que se
alimenta de palmas.
Los escarabajos tortuga (tribu HispinaeCassidini) tienen los márgenes del pronoto y de
los élitros expandidos y aplanados, y muchos
son de color verde o dorado brillante, aunque
estos colores se destiñen poco tiempo después de
que mueren. Las larvas son de vida libre y
algunas cargan sus mudadas de piel sobre
proyecciones modificadas para esconderse.
Relativamente pocos escarabajos tortuga se
encuentran en los bosques nubosos: Stolas
costaricensis, Stolas sp., y Tapinaspis
atroannulus se alimentan de asteráceas
(Asteraceae);
Charidotella
emarginata
probablemente se alimenta de una de las
especies de campanilla (Convulolaceae)
(Windsor et al. 1992). Las hembras adultas de
Stolas permanecen con sus crías, protegiéndolas
de depredadores con sus élitros muy expandidos.
Para el 72% de las especies de escarabajos de
las hojas, ni siquiera conocemos las identidades
de las plantas huéspedes y la mayoría de las
otras especies son de la zona templada del norte
(Jolivet 1988). El conocimiento de la relación
entre la distribución de los escarabajos de las
hojas del bosque nuboso, y la distribución de
plantas que son su alimento ayudaría a explicar
la evolución de escarabajos de las hojas de
elevaciones altas. El mosaico de hábitats en los
márgenes de las reservas —pastizales viejos,
bosque secundario y parches de bosque
primario— genera una población de escarabajos
de las hojas más diversa que el bosque primario
continuo. El mantenimiento de zonas
amortiguadoras variadas alrededor de áreas
protegidas, junto con la prevención de
agricultura muy intensiva cerca de los límites de
reservas, beneficia tanto a la conservación, como
a los crisomélidos tropicales.
4.4.7. Escarabajos descortezadores y
escarabajos de ambrosia (Scolytidae y
Platypodidae) de los bosques nubosos
de Costa Rica
Lawrence	
  R.	
  Kirkendall	
  y	
  Stephen	
  L.	
  Wood	
  
Los escarabajos descortezadores y de
ambrosia
(Scolytidae
[o
CurculionidaeScolytinae] y Platypodidae) cavan túneles en
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plantas leñosas. Semejante a los cerambícidos,
son descomponedores primarios de tejidos
leñosos muertos en los bosques. Algunas
especies templadas se han hecho notorias por el
significativo impacto económico de su ataque a
los árboles; en el trópico la plaga más
importante es la broca del café (Hypothenemus
hampeiI). El impacto económico de otras
especies tropicales resulta de los daños de los
escarabajos de ambrosia en los troncos de
árboles; pocos escarabajos de Scolytidae y
Platypodidae matan árboles sanos.
En Costa Rica, se conocen o se supone la
presencia de aproximadamente 500 especies de
Scolytidae (Wood et al. 1992) y 58 especies de
Platypodidae (Equihua y Atkinson 1987), lo cual
representa entre dos tercios y tres cuartos del
número real de especies en Costa Rica. Un total
para el grupo de 700-850 especies sería por lo
menos 10% de las aproximadamente 7300
especies conocidas en el mundo (Wood y Bright
1992).
Todos los escarabajos descortezadoras y de
ambrosia comen y ponen sus huevos en sistemas
de túneles, un comportamiento que tienen en
común con Bostrichidae, Anobiidae y algunos
grupos de gorgojos, pero que es poco común en
otros coleópteros. El término "escarabajos
descortezadores" puede referirse a escolítidos
como grupo, o solamente a aquellos taxones que
se reproducen en túneles en la corteza interna;
"escarabajos de ambrosia" abarca grupos no
relacionados de escolítidos, y la mayoría de los
platipódidos, de los cuales todos cultivan hongos
en las paredes de sus sistemas de túneles. Este
hongo mutualista es la fuente principal de
nutrición para los adultos y las larvas, y quizás
la única (Beaver 1988).
La vida en los sistemas de túneles fáciles de
defender y duraderos, ha causado la evolución
de
una
variedad
incomparable
de
comportamientos sociales en estos enigmáticos
escarabajos (Kirkendall 1983, 1993, NogueraMartínez y Atkinson 1990, Kirkendall et al.
1997). La mayoría de los escolítidos (y todos los
platipódidos se supone) son exogámicos, pero la
endogamia extrema ha surgido repetidamente y
ha resultado exitosa; todos los xyleborinos, por
ejemplo, se reproducen por medio de
apareamientos entre hermanos o entre madres e
hijos. En las especies exogámicas, los machos se

quedan durante todo o casi todo el período de
oviposición, y en algunas especies, incluyendo
la mayoría de los platipódidos, los machos
mueren con sus parejas. Algunas practican
monoginia (la mayoría de los platipódidos y
muchos escolítidos), pero también es común la
"poliginia simultánea (en harén)", y algunos
grupos frecuentemente practican biginia. Varios
niveles de cuidado parental han evolucionado,
desde protección contra depredadores por parte
de machos o de hembras, hasta hembras
"obreras", aparentemente estériles, que atienden
a las crías de sus madres, como en el caso de un
platipódido australiano (Kent y Simpson 1992,
Kirkendall et al. 1997). El cuidado parental es
complejo en todos los escarabajos de ambrosia,
y además se ha investigado muy poco.
Los escarabajos descortezadores y de
ambrosia varían mucho en su grado de
especificidad de huésped, la cual por lo general
es menor en los trópicos que en las regiones
templadas (Beaver 1979a). Se cree que los
escarabajos de ambrosia y sus hongos asociados
tienen poca especificidad de huésped porque las
diferencias en las propiedades bioquímicas y
físicas de la albura, no son significativas.
El muestreo con trampas Malaise (P. Hanson
y I. Gauld; ver Sec. 4.7; Fig. 4.12) ha producido
suficiente material para analizar la fauna del
bosque nuboso de Zurquí de Moravia, un sitio
equivalente a Monteverde en hábitat y altura.
Aunque en Zurquí sólo se ha recolectado la
mitad del número de especímenes que en dos
sitios de tierras bajas (Estación Biológica La
Selva y la península de Osa, 0-2000 m s.n.m.),
Zurquí ha producido un número igual o mayor
de especies. Casi la tercera parte de las especies
recolectadas en Zurquí hasta el momento, son
nuevas para la ciencia. Las muestras de Zurquí
están dominadas por escarabajos de ambrosia de
la tribu Cortylini y de la familia Platypodidae
(70% y 25% de los individuos de escarabajos de
ambrosia, respectivamente.) Aunque muchas
especies de Cortylini estaban presentes en las
tierras bajas (21/57 de las especies en La Selva,
9/59 de las especies en la península de Osa),
ninguna fue común en las muestras de Malaise.
Al contrario, los escarabajos de ambrosia de la
tribu Xyleborini dominaron en los sitios de
recolección de tierras bajas; sólo unas pocas
especies fueron capturadas en Zurquí. La
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sustitución ecológica de especies de Xyleborini
por especies de Cortylini en alturas mayores,
también se ha documentado en México
(Noguera-Martínez y Atkinson 1990). Las
comunidades de escarabajos de ambrosia de
Zurquí y de otros sitios de elevaciones
intermedias y altas en Costa Rica (L. Kirkendall,

datos no publicados) están compuestas casi
exclusivamente de especies exogámicas,
mientras que la gran mayoría de las especies de
escarabajos de ambrosia de La Selva, a menos
de 50 km, muestran con frecuencia apareamiento
entre hermanos o entre madres e hijos.
	
  

	
  

	
  
Figura	
  4.12.	
  Paul	
  Hanson	
  con	
  una	
  trampa	
  Malaise	
  en	
  el	
  área	
  de	
  investigación	
  de	
  Zurquí.	
  Fotografía	
  de	
  Lawrence	
  
Kirkendall.	
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Los especímenes de Zurquí se distribuyeron
de forma más pareja entre las especies que los
especímenes de sitios de tierras bajas. Por
ejemplo, dos especies de Monarthrum y una
especie de Tesserocerus, constituyeron (cada
una) 8-15% de la captura; en La Selva, el 48%
de todos los especímenes fueron de Xyleborus
affinis, y el 10% fueron de Xylosandrus
morigerus. Aunque Zurquí y La Selva
comparten 10 de los 14 géneros de escarabajos
de ambrosia, sólo comparten siete especies entre
los dos sitios. Las cinco especies capturadas más
frecuentemente en Zurquí sólo se han
encontrado en alturas intermedias y altas. De las
cinco especies más comunes de La Selva,
solamente Megaplatypus discicollis fue también
común en Zurquí; las otras cuatro solamente
fueron comunes en alturas bajas en Costa Rica y
en otros lugares. Como en el caso de otros
insectos, la elevación es uno de los factores
principales que afecta la distribución de las
especies (Stevens 1992).
Puesto que los escarabajos de ambrosia pocas
veces son específicos de una especie húesped, la
existencia de esta comunidad diversa de
generalistas parece algo paradójico. Las
asociaciones de escarabajos y hongos pueden
estar especializándose en factores ambientales
más que en taxones de plantas huéspedes. Los
modelos ecológicos de no equilibrio pueden
explicar la coexistencia de varias o muchas
especies parecidas ecológicamente, en un mismo
tipo de recurso, cuando ese recurso es difícil de
encontrar o está distribuido de manera irregular.
Esa situación puede ser relevante para los
escarabajos de ambrosia que dependen de caídas
esporádicas de ramas o de árboles para su
sustento (Beaver 1977, 1979b). La exclusión
competitiva entre especies ecológicamente
parecidas se puede prevenir por la distribución
irregular y el carácter efímero de los hábitats
(Ricklefs y Schluter 1993, Hanski 1994).
	
  
4.5. Lepidoptera: Mariposas nocturnas y
mariposas
4.5.1. Introducción
Paul	
  Hanson	
  

animales más populares entre los ecoturistas.
Las larvas representan el grupo más grande de
animales fitófagos. Las orugas son una de las
fuentes de comida más importantes para aves
insectívoras, como lo son las mariposas
nocturnas para los murciélagos. Los lepidópteros
también son organismos ideales como
indicadores ambientales (Holloway 1985).
En Costa Rica hay un mínimo de 80 familias
y aproximadamente unas 13 500 especies de
Lepidoptera, cifras comparables a la fauna de
Norteamérica desde el norte de México. Las
familias más grandes (con al menos 500 especies
en el país) son Gelechiidae, Tortricidae,
Pyralidae, Geometridae, Notodontidae, Arctiidae
y Noctuidae (J. Corrales y E. Phillips, com.
pers.). Las especies de mariposas de Costa Rica
de las familias Papilionidae, Pieridae, y
Nymphalidae se tratan en DeVries (1987), y en
DeVries (1983) se encuentra una lista de
especies de Monteverde. Algunas de las
mariposas observadas más comúnmente en
Monteverde son las morfos (Morphinae), las
mariposas cola de golondrina (Papilionidae), las
mariposas monarcas (Danainae), Manataria
maculata (ver Sec. 4.5.3) y Heliconius
clysonimus (Heliconinae). Esta última es la
única especie de Heliconius limitada a
elevaciones altas (800-1800 m s.n.m.).
Aunque la mayoría de los lepidópteros son
mariposas nocturnas, nuestro conocimiento de
las familias de este grupo es mucho menos
completo. Sin embargo, existe una lista de
esfíngidos (Spingidae) de Monteverde (Haber
1983). En Costa Rica se están realizando
investigaciones sobre Limacodidae, Tortricidae,
Pyralidae,
Geometridae
y
Saturniidae.
Tortricidae, especialmente la subfamilia
Tortricinae, parece llegar a su diversidad
máxima en las altitudes intermedias en Costa
Rica (J. Powell, com. pers.); necesitamos más
investigación para documentar patrones de
distribución de otras mariposas nocturnas.
	
  

Junto con las aves, las mariposas nocturnas y
las mariposas (orden Lepidoptera) son de los
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4.5.2. Migración de mariposas a través
de Monteverde
Rob	
  Stevenson	
  y	
  William	
  A.	
  Haber	
  

camino. Algunas especies, como Anartia fatima
(Nymphalinae) vuelan a menos de 30 cm del
suelo. Si el viento tiene una velocidad promedia
de 6 m/s (aproximadamente 15 millas/h),
solamente
los
voladores
más
fuertes,
principalmente los hespéridos (Hesperiidae),
logran pasar por la brecha. La mayoría de los
ninfálidos son detenidos por el viento 150 m
antes de la curva, donde comienza el corte del
camino. Durante los períodos breves cuando el
viento se calma, algunos de los ninfálidos más
fuertes pueden pasar. Grandes remolinos de
viento producen complejas trayectorias de vuelo;
las mariposas a veces paran en medio del aire,
vuelan directamente hacia arriba o son
arrastrados hacia atrás. Cuando la velocidad del
viento disminuye, las mariposas migran más
arriba en el aire, llegando a alturas mayores de
100 m.
Durante nuestros conteos de mariposas
migrando por Windy Corner entre 1994 y 1996,
la observación máxima (16 diciembre 1994) fue
de 6000 mariposas en cinco horas, con una
intensidad máxima de más de 80 individuos/min.
La gran mayoría fueron hespéridos. Un
investigador de campo con experiencia puede
identificar muchas especies de mariposas
mientras pasan volando, pero es necesario
observar los hespéridos y los licaénidos de cerca
para identificarlos. Se pueden capturar 40
especies en un par de horas. En días más
tranquilos uno puede observar libélulas, moscas,
escarabajos, avispas parásitas y mariposas
nocturnas que vuelan de día migrando junto con
las mariposas (ver Williamson y Darling, “La
Ventana en Monteverde: Un corredor migratorio
para los insectos”).
No fue sino hasta hace poco que notamos la
diversidad asombrosa de las especies migratorias
en Costa Rica, y la manera en que dependen de
diferentes hábitats dentro de un rango de
elevaciones (Haber 1993, W. Haber y R.
Stevenson, datos no publicados). Algunas
especies migratorias son más vulnerables a los
declives poblacionales que las especies no
migratorias, porque las primerasdependen de al
menos dos hábitats diferentes y de los recursos a
través de las rutas migratorias. Por ende, la
preservación de hábitat en una localidad no
necesariamente asegura la sobrevivencia de la
especie migratoria.

Más de la mitad de las mariposas reportadas
en Monteverde son migratorias (360 de 658
especies). Estas mariposas salen de las llanuras y
las laderas del Pacífico al final de la estación
lluviosa, cuando la calidad de las plantas
huéspedes de las larvas y otros recursos empieza
a disminuir (Haber 1993). Aproximadamente el
80% de las especies de mariposas de elevaciones
bajas del Pacífico migran. El patrón general es
una emigración del lado Pacífico entre octubre y
febrero; regresan con las lluvias en abril o mayo.
Las fechas exactas de migración varían entre las
especies. Por ejemplo, algunas mariposas de alas
transparentes (Nymphalidae-Ithomiinae) pasan
volando por Monteverde en octubre, mientras
que los piéridos pasan en diciembre y los
licaénidos pasan incluso más tarde. Un
subconjunto de especies migra del lado Pacífico
al Atlántico durante el corto período seco
llamado "veranillo", entre finales de junio y
principios de julio. Esta migración está
compuesta de la primera generación, prógenos
de migrantes de la Vertiente del Atlántico que
llegan durante abril y mayo. Una alternativa a la
migración para una minoría de especies de la
Vertiente del Pacífico consiste en pasar la
estación seca en diapausa, un estado fisiológico
en el cual el cortejo y el desarrollo de los huevos
se inhiben hormonalmente.
Aunque la migración no es un fenómeno
visualmente dramático, es fácil de observar
mariposas migrando en Monteverde. Un buen
lugar para observar la migración es "Windy
Corner"(rincón ventoso), localizado 0,5 km
antes de la entrada a la RBBNM, donde el
camino hace una curva pronunciada a la
izquierda. El camino corre de este a oeste, la
dirección usual de la migración. Algunos de los
mejores días son a principios de la estación seca
(noviembre y diciembre), entre las 10:00 y las
13:00 horas. En el primer día soleado y caluroso
después del tiempo nublado y lluvioso, cientos
de mariposas vuelan contra los vientos alisios,
dirigiéndose al este hacia la Divisoria
Continental y la Vertiente del Atlántico.
Si el viento es fuerte, las mariposas vuelan
bajo, a menos de 2 m sobre la superficie del
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durante los meses de julio y agosto. Algunas
mariposas terminan sus migraciones cuando
llegan a las áreas boscosas de la comunidad de
Monteverde; otras continúan volando hasta
llegar al lado Atlántico, terminando en el área de
San Gerardo. Algunas vuelan hasta las llanuras
de San Carlos. Durante los siguientes meses,
comienzan a moverse hacia el oeste a
elevaciones mayores en el bosque nuboso. Todas
las hembras diseccionadas durante este tiempo
(julio-agosto) han sido vírgenes en diapausa
reproductiva. No hemos encontrado huevos ni
orugas, lo cual indica que Manataria no produce
una segunda generación ni en la Vertiente del
Atlántico ni en el bosque nuboso, a pesar de la
presencia de plantas huéspedes adecuadas.
Finalmente, a finales de abril o a principios de
mayo, después de nueve meses de adultez,
migran a las elevaciones bajas de la Vertiente
del Pacífico para reproducirse de nuevo.
	
  
4.5.4. Mariposas transparentes
Alan	
  R.	
  Masters	
  

4.5.3. Manataria maculata (Nymphalidae:
Satyrinae)
Rob	
  Stevenson	
  y	
  William	
  A.	
  Haber	
  
Manataria maculata es la especie más grande
de los satírinos de Monteverde. Sus alas de color
café oscuro tienen de 6-7 manchas en ambos
lados de las alas delanteras, las cuales la
distinguen de otras mariposas locales. Las alas
festoneadas traseras tienen un complejo patrón
de manchas oculares (ocelos) en el lado inferior.
Muchas personas se sobresaltan por su primer
encuentro con Manataria; docenas de mariposas
estallan en todas direcciones desde una barranca
sombreada, un hueco en un árbol o algún
escondite al lado de un sendero en el bosque.
Estos satírinos forman conglomerados durante el
día (desde unos pocos individuos y hasta más de
cuatro docenas) y de noche vuelan al dosel,
donde pasan la noche solos. En la madrugada
regresan a sus grupos diurnos.
El comportamiento de Manataria es inusual
para una mariposa. Como un esfíngido, vibra las
alas antes de volar para calentar los músculos de
vuelo a 7-10° C por encima de la temperatura
ambiente. Vuela casi exclusivamente al
amanecer y al atardecer. Manataria es una de las
pocas especies de mariposas en la cual los
mismos individuos migran hacia arriba y hacia
abajo de las montañas. Puede vivir hasta un año
o más, sólo se reproduce durante un mes y no lo
hace antes de los 8-10 meses de edad. Al igual
que otros satírinos, se alimenta de fruta podrida
y savia de plantas en vez de néctar, pero busca
comida durante el día, en vez de su período
normal de actividad crepuscular.
Estas
mariposas
se
encuentran
en
Monteverde desde fines de junio hasta el
siguiente abril o mayo. Todos los individuos en
Monteverde están en diapausa reproductiva,
esperando su regreso a las llanuras del Pacífico
para aparearse y poner sus huevos sobre especies
de bambú, al comienzo de la estación lluviosa.
Ponen los huevos en grupos y las larvas comen
juntas hasta la última etapa larval. Casi justo
después de emerger de las crisálidas de verde
liso, entre finales de junio y agosto, la mayoría
de los adultos vuelan hacia el este, montaña
arriba hasta Monteverde. La migración se puede
observar si uno busca entre las 17:30-18:00 h

Las mariposas con alas transparentes son un
elemento común del sotobosque de Monteverde.
Estas mariposas de alas transparentes o "alas de
cristal" pertenecen a dos subfamilias de
Nymphalidae, Satyrinae e Ithomiinae. Otra
mariposa de alas transparentes, Dismorphia
theucharila, es menos común y pertenece a otra
familia (Pieridae). Todos los grupos tienen
muchas especies de alas opacas. Como todos los
ninfálidos, los de alas transparentes tienen cuatro
patas que usan para caminar, en contraste con las
seis patas de los piéridos. Las dos subfamilias de
ninfálidos son fáciles de distinguir. Los satírinos
de alas blancas tienen las alas delanteras
transparentes, pero las alas son de un rosado
translúcido en las que sobresale una mancha
ocular. Las mariposas de alas transparentes de
Ithomiinae tienen las alas traseras tan
transparentes como las delanteras, con bordes
definidos de color negro o marrón. Ambos
grupos vuelan sobre el suelo en el sotobosque.
Los satírinos suelen estar en el suelo o cerca del
suelo, mientras que las mariposas de alas
transparentes de Ithomiinae descansan sobre las
hojas y vuelan más alto, pero normalmente no
más de 2 m sobre el suelo. Los piéridos del
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género Dismorphia son el grupo que contribuyó
a la teoría de mimetismo de Bates (1862) (ver
Sec. 4.5.5). Las larvas de Dismorphia spp. se
alimentan de leguminosas mimosoides (por
ejemplo, Inga; DeVries 1987), pero registros de
las plantas huéspedes de la única especie
centroamericana de alas transparentes del
género, D. theucharila, no se han hecho. En
Monteverde, D. theucharila es más común en
Peñas Blancas, y raramente se encuentra en la
comunidad.
Cithaerias menander es el único satírino de
alas transparentes en Monteverde y se encuentra
en Peñas Blancas. El ala transparente delantera
de C. menander puede parecer café contra el
suelo del bosque. La especie de satírino
estrechamente relacionada, Pierella helvetica,
también se encuentra en Monteverde y tiene las
alas delanteras de un marrón oscuro y opaco.
Las dos especies se encuentran juntas y son
difíciles de distinguir. Ambos satírinos vuelan
rápidamente sobre el suelo, son difíciles de
capturar, y probablemente son apetitosos para
muchos depredadores. Es probable que las larvas
se alimenten de Marantaceae y Heliconiaceae, y
los adultos de flujos de savia, vegetación
podrida y frutas (DeVries 1987).
Monteverde tiene 11 especies de mariposas
de ala transparente en varios géneros (DeVries
1983). Si incluimos los valles de Peñas Blancas
y San Luis, hay 17 especies (W. Haber, com.
pers.). Los ithomíinos de alas transparentes de
Costa Rica son más diversos en las altitudes
intermedias (Haber 1978). A diferencia de las
mariposas transparentes de Satyriinae, los
ithomíinos vuelan tan despacio que muchas
veces pueden ser capturados sin una red. Su
sabor desagradable sugiere que el color
transparente, combinado con el borde llamativo
y algunas marcas blancas, podrían ser
aposemáticos, aunque quizás solamente de
cerca. Existen especies de mariposas nocturnas
de la familia Ctenuchidae y piéridos opacos del
género Dismorphia, que imitan este patrón de
alas transparentes usando escamas blancas y
negras. La frecuencia de tales especies
miméticas es baja en Monteverde.
El objetivo de mis investigaciones sobre los
ithomíinos de alas transparentes en Monteverde,
fue comprender sus defensas químicas (Masters
1990). Cuando son larvas, todas las especies de

alas transparentes en Monteverde se alimentan
de Solanaceae, aunque algunos ithomíinos en
otros lugares se alimentan de Apocynaceae y
Gesnereaceae (Haber 1978). Estas plantas son
comunes al lado de los caminos y en las áreas
abiertas, y atraen a ithomíinos de alas
transparentes que llegan a poner sus huevos.
Aunque estas plantas contienen una multitud de
compuestos secundarios, ninguno es absorbido
por las larvas (Brown 1984), así que tanto larvas
como adultos recién emergidos permanecen
apetitosos para los depredadores. Los adultos se
alimentan del néctar de muchas flores, pero
adquieren protección química contra los
depredadores visitando las que contienen
alcaloides de pirrolizidina (Brown 1984, Masters
1990, 1992), los cuales son más comunes en
Asteraceae, Boraginaceae, los Caesalpinioideae
de Fabaceae y algunas orquídeas. En
Monteverde, es común ver ithomíinos de alas
transparentes alimentándose de las flores
moradas de santa lucías, Ageratum sp., una
asterácea pequeña que crece al lado de los
caminos; los machos son los principales
visitantes; llegan en busca de alcaloides de
pirrolizidina, los cuales son importantes para la
atracción de hembras.
En raras ocasiones, se pueden observar
ithomíinos de alas transparentes y de alas opacas
en el bosque, en aglomeraciones con más de 20
especies y miles de individuos, en un espacio de
10 m2 (Drummond 1976). Estos focos de
diversidad y abundancia posiblemente son sitios
de apareamiento o leks creados por los
ithomíinos machos de muchas especies (Haber
1978). Existen pelos androconiales entre las alas
delanteras y traseras que contienen derivados de
los alcaloides de pirrolizidina, los cuales son
volatizados para atraer a las hembras. Es posible
que sean necesarias aglomeraciones de machos
para crear el umbral crítico de atracción para las
hembras. Aparentemente, los machos pasan los
alcaloides de pirrolizidina a las hembras en el
espermatóforo, un paquete de espermatozoides y
nutrientes. Las hembras reciben protección y
acceso a alcaloides de pirrolizidina, la cual en
las cáscaras de sus huevos (Brown 1984).
La evolución de alas transparentes en
Pieridae, Satyrinae, Ithomiinae y algunas
mariposas nocturnas, parece ser un caso típico
de convergencia. Los grupos no están
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estrechamente relacionados, y casi sin duda
tienen ancestros opacos. La presencia de muchos
géneros, tanto de alas transparentes como de alas
opacas, también sugiere convergencia. Entre los
ithomíinos, la convergencia puede explicarse por
el mimetismo Mülleriano; es decir, los
individuos de todas las especies se benefician de
su semejanza entre sí, porque los depredadores
reconocen y recuerdan su sabor desagradable
más fácilmente. La convergencia entre
ithomíinos y satírinos y entre ithomíinos y
Dismorphia, podría ser un caso de mimetismo
batesiano, en el cual los satírinos y los piéridos
de sabor agradable se confunden con los
ithomíinos de sabor desagradable, y por ende
son rechazados por los depredadores. También
es posible que las alas transparentes sean la
máxima coloración críptica o camuflada. A
diferencia de patrones opacos, que limitan el
camuflaje de organismos a ciertos sustratos, la
transparencia permite la cripsis perfecta en toda
situación. En este caso, el aspecto vinculante que
posiblemente favorece la convergencia hacia
mariposas de alas transparentes, es que la
coloración transparente es el mejor tipo de
coloración críptica para un organismo que se
mueve libremente contra fondos de colores y
formas complejas.
Poco se sabe acerca de la ecología y el
comportamiento de estas mariposas. Es dudoso
que
D.
theucharila
sea
comestible.
Desconocemos gran parte de la historia natural
básica de Satyrinae. Experimentos de
alimentación
con
depredadores
visuales
utilizando el satírino marrón P. helvetica y C.
menander, de color transparente y rosado, contra
muchos fondos naturales, respaldarían la
hipótesis de que la transparencia tiene más valor
críptico que la coloración marrón de las
mariposas crípticas. La comparación de la
condición de comestibles de ambas D.
theucharila y C. menander, con los ithomíinos
de alas transparentes, ayudará a determinar si
representan un caso de mimetismo batesiano o
mulleriano.
	
  
4.5.5. Variabilidad en las defensas
químicas y el mimetismo
Alan	
  R.	
  Masters	
  

Aunque se conoce mejor por sus especies de
alas transparentes (ver Sec. 4.5.4), es más común
que la subfamilia ninfálida Ithomiinae presente
patrones llamativos de coloración. Se reconocen
cuatro patrones de colores: alas transparentes;
rayas de tigre; amarillo y negro; y leonado
(Papageorgis 1975, Drummond 1976, Haber
1978, Masters 1992). Cada patrón está
representado en un área por varias especies de
unos pocos géneros. Los patrones de color
generalmente aparecen en la misma área
geográfica, un caso sorprendente de simpatría.
Según la teoría de mimetismo mulleriano, todas
las mariposas de sabor desagradable deberán
converger en un solo patrón para “educar” mejor
a posibles depredadores y lograr mejor
protección individual.
Mi investigación en Monteverde versó sobre
la paradoja de complejos simpátricos de
mimetismo mulleriano. Elegí los ithomíinos
porque tanto Bates (1862) como Müller (1879),
basaron sus conceptos de mimetismo en este
grupo, junto con los piéridos. Bates examinó el
mimetismo de una especie de Dismorphia
(Pieridae), y propuso que su semejanza a un
ithomíino simpátrico tenía el objetivo de hacer
creer a los depredadores que también tenía un
sabor desagradable. Müller propuso que dos
ithomíinos de sabor desagradable, que también
comparten un patrón de coloración, se
benefician ambos, ya que sus depredadores
harían menos errores con sólo un patrón
asociado al sabor desagradable. Aunque ambos
naturalistas supusieron el sabor desagradable de
los ithomíinos con base en evidencia indirecta
(alas duras, vida larga, marcas de picos en las
alas, vuelo lento), no existía evidencia del mal
sabor de los ithomíinos para los depredadores
visuales, es decir, aquellos capaces de
desarrollar una aversión al sabor desagradable,
que podrían asociar con el patrón de coloración
de los ithomíinos (aunque experimentos
preliminares de alimentación así lo sugirieron;
Haber 1978).
Estudié las mariposas de coloración leonada,
las cuales tienen una apariencia translúcida
marrón o anaranjada con manchas y rayas
blancas o amarillas. Individuos de Pteronymia
fulvescens dados a Sceloperus malachiticus
(Green Fence lizards) y Momotus momota,
fueron rechazados en favor de Anartia fatima
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(Nymphalinae) (Masters 1992). Es más,
individuos adultos de P. fulvescens criados de
huevos en Solanum brenesii (Solanaceae),
fueron aceptados por depredadores, hasta que
recibieron como alimento una solución de
alcaloides de pirrolizidina, la misma sustancia
química que protege a los ithomíinos de la araña
Nephila clavipes (Araneae) (Brown 1984,
Masters 1990).
Recolectando en Monteverde, a orillas del
Río Guacimal, cerca de la fábrica de quesos, a
aproximadamente 1400 m s.n.m. durante un año
(1987-1988), encontré alrededor de 20 especies
de ithomíinos. La única especie parecida que no
era ithomiina, capturada dos veces, era Lycorea
ilione (Danainae); vuela más alto y es casi sin
duda un imitador mulleriano. Cada mes, capturé
los primeros 100 ithomíinos que encontré. En
total, hubo 15 especies que capturé menos de
diez veces. De las cinco restantes, (Ithomia
heraldica, I. xenos, P. fulvescens, Hypotherysis
eucleae y P. notilla) todas fueron capturadas
más de 100 veces en todo el año. De estas,
recolecté por lo menos 20 de cada sexo para
hacer análisis químicos. Mediante estudios de
marcado, liberación y recaptura, se obtuvieron
estimados de población cada mes, y por medio
de transectos a través de la comunidad de
Monteverde, se elaboró una lista de las flores
que contienen alcaloides de pirrolizidina.
La densidad de mariposas a lo largo del río
subió de casi 0 en enero y febrero a más de 2000
en agosto y setiembre en una franja de río de
100 m por 30 m. Después de aislar los alcaloides
de pirrolizidina de más de 1000 mariposas,
encontré un resultado inesperado: las defensas
químicas
disminuyeron
conforme
iba
aumentando la densidad de mariposas, quizás
porque los ithomíinos llegan de las tierras bajas
en marzo, llenos de alcaloides de pirrolizidina, y
luego ponen sus huevos. La próxima generación
emerge sin protección química y no la pueden
obtener, ya que las flores con alcaloides de
pirrolizidina no son abundantes sino hasta
agosto.
Los modelos hechos por Brower et al. (1970)
ayudaron a evaluar el efecto de un tamaño de
población variable y la defensa química en las
cinco especies leonadas más comunes. Si un ave
se come una mariposa de sabor desagradable,
deja de comer ese tipo por un tiempo; si prueba

una mariposa de sabor agradable, continúa
comiendo ese tipo. Por lo tanto, el riesgo de una
mariposa individual que pertenezca a un sistema
de mimetismo, depende de: el número de
mariposas que un ave puede comer, el número
de mariposas que un ave rechazará si come una
mariposa mala, el número de aves, el número de
mariposas, y el número de mariposas que saben
mal. El número de mariposas aumenta al mismo
tiempo que las defensas químicas disminuyen. Si
el número de aves no cambia (algo posible),
todas las mariposas sufren casi el mismo riesgo
en cualquier momento dado. Las especies
diferentes variaron tanto en la proporción de
individuos con defensas químicas, como en su
abundancia relativa a lo largo del año. El modelo
también demostró que las mariposas mejor
protegidas pertenecían a especies de mayor
abundancia y con una proporción mayor de
individuos protegidos. Las mariposas que
corrían más riesgo eran las de baja abundancia y
ningún individuo protegido. El escenario más
frecuente era ser común y tener poca protección.
¿Por qué existen los sistemas de mimetismo
simpátrico? Si una especie de mariposa entra en
una zona donde hay un grupo de mariposas de
coloración parecida, de abundancia alta y baja
protección química, el modelo sugiere que no
deberían evolucionar para adoptar el patrón de
mimetismo. Sin embargo, se convierten en un
modelo excelente para cualquier especie que
adopte su patrón. En un juego evolutivo de
dependencia en la frecuencia, la selección
natural favorece no sólo un patrón, como sugiere
Müller, sino cualquier número de patrones que
traslapan geográficamente.
Las defensas químicas varían entre especies,
dentro de una especie y a través del tiempo.
Incorporando la variación, planteo una hipótesis
de por qué no todas las mariposas desagradables
se parecen entre sí. Es notable que la selección
natural pueda crear una convergencia de
coloración tan cercana en 20 especies en
Monteverde, dadas las fuentes ecológicas de
variación que afectan la selección. Otro hallazgo
inesperado fue la baja incidencia de mimetismo
batesiano. Aunque hay varias especies que
probablemente son imitadoras batesianas en
Peñas Blancas, nunca he visto imitadoras
batesianas de mariposas leonadas. Se necesita
una investigación de la abundancia altitudinal de
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las especies batesianas y las defensa químicas de
sus modelos.
	
  
4.6. Diptera: moscas

aumentado en Monteverde con la creación de
lagunas de sedimentación en la granja de cerdos.
Las moscas negras (Simuliidae), cuyas larvas
viven en agua corriente, pueden ser una molestia
para los visitantes, particularmente en hábitats
abiertos como pastizales. Sus picaduras
generalmente no se sienten, pero las ronchas
grandes que dejan, con una mancha pequeña de
sangre en el centro, son imposibles de ignorar.
Una de las moscas chupadoras de sangre más
grandes de Monteverde es Scione maculipennis
(Long-beaked deer fly, Tabanidae), la cual
zumba vibrando sus músculos de vuelo, incluso
después de aterrizar (J. Longino, com. pers.).
Nycteribiidae y Streblidae son parásitas
que se alimentan de la sangre de murciélagos.
Las larvas se mantienen dentro del cuerpo de la
hembra hasta el final de la tercera fase larval,
alimentándose de las secreciones de una
glándula especializada de la hembra. Los adultos
en ambas familias son altamente modificados y
de apariencia poco usual; los de Nycteribiidae
carecen de alas. Hippoboscidae muestra una
biología parecida pero parasita principalmente a
aves.
Las larvas de Notochaeta bufonivora
(Sarcophagidae), parasitan a ranas y a sapos, y
en la zona de Monteverde atacan a la rana
arlequín (Atelopus varius, Bufonidae). Las
moscas adultas depositan 1-10 larvas en la piel
de la rana. Los gusanos primero consumen los
músculos de los muslos, luego los órganos
internos y eventualmente matan a la rana
(Crump y Pounds 1985). Se desconoce cómo le
hace frente el gusano a la potente neurotoxina
presente en la piel de esta colorida rana.
Las moscas incluyen especies que se
alimentan de otros insectos, normalmente en la
fase larval, aunque los adultos de las moscas
ladronas (Asilidae; Fisher y Hespenheide 1992),
las moscas saltonas (Empididae) y las pequeñas
moscas de patas largas y verde metálico
(Dolichopodidae), también son depredadores. La
mayoría de las larvas de moscas depredadoras se
esconden en el suelo, la hojarasca o la madera
podrida. Entre las pocas que están expuestas en
la vegetación son las especies de Syrphidae (ver
Sec. 4.5.3). Varias familias de moscas contienen
parasitoides, insectos cuyas larvas viven
íntimamente asociadas con sus huéspedes, y que
eventualmente los matan. El grupo más grande

4.6.1. Introducción
Paul	
  Hanson	
  y	
  Brian	
  V.	
  Brown	
  
Las moscas adultas, los mosquitos y los
jejenes (orden Diptera), se caracterizan por tener
las alas traseras reducidas a rudimentos
pequeños con forma de maza (halterios) que
funcionan como órganos de equilibrio durante el
vuelo.
Estos
insectos
experimentan
metamorfosis completa, con larvas sin patas que
viven en una amplia variedad de hábitats
(Oldroyd 1964). Las larvas de muchas de las
familias relativamente primitivas (suborden
Nematocera) son acuáticas, en agua estancada o
corriente; estas incluyen los mosquitos, las
moscas negras, los jejenes y los quironómidos.
De las aproximadamente 140 familias de Diptera
reconocidas a nivel mundial, casi 90 están en
Costa Rica. Las familias más grandes de Costa
Rica incluyen Tipulidae, Cecidomyiidae,
Chironomidae, Dolichopodidae, Phoridae y
Tachinidae; se estima que cada una tiene por lo
menos 500 especies.
Las larvas de familias relativamente más
derivadas (suborden Brachycera) viven en
hábitats ocultos, como la hojarasca, los hongos,
los tejidos vivos o muertos de plantas o
animales, y excremento. Algunas especies
carroñeras son comunes y de distribución
amplia; muchas veces están asociadas con
poblaciones humanas. Un ejemplo es la especie
Ornidia obesa (Syrphidae), una mosca
conspicua metálica verde que se encuentra con
frecuencia cerca de las letrinas. Una mosca más
pequeña, Megaselia scalaris (Phoridae), se ha
criado en casi cualquier tipo de materia orgánica
en descomposición, incluyendo sustancias
bastante inesperadas, como pintura y betún para
botas.
Diptera difiere de los otros órdenes grandes
de insectos por la diversidad de asociaciones
parasitarias que forma con animales vertebrados,
en especial las especies en las cuales los adultos
(usualmente las hembras), se alimentan de
sangre. Las poblaciones de mosquitos han
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de parasitoides es Tachinidae, de los cuales
muchos atacan larvas lepidópteras. Otros
parasitoides incluyen muchos Bombyliidae,
algunos fóridos (ver Sec. 4.6.2) y Pipunculidae
(moscas cabezonas).
	
  
4.6.2. Moscas fóridos de los bosques
nubosos de Costa Rica
Brian	
  V.	
  Brown	
  

a hormigas zompopas, obligándolas a cargar
otras hormigas que van que van sobre las hojas
para protegerse contra el ataque de los fóridos
(Feener y Moss 1990). Esto se puede observar
en las columnas de recolección de alimentos de
la hormiga Acromyrmex octospinosus, una
especie atacada por Apocephalus luteihalteratus.
Otro grupo bien representado de fóridos ataca a
hormigas ponerinas que están lesionadas o en
apuros; se las puede atraer aplastando hormigas
obreras. Las moscas son atraídas rápidamente
por las feromonas de alarma de las hormigas
(Brown y Feener 1991, Feener et al. 1996). Las
abejas sin aguijón también son víctimas
frecuentes de las moscas fóridos (Fig. 4.13).
Especies de Melaloncha y Apocephalus
(Mesophora) frecuentemente se ciernen o se
posan cerca de las entradas a los nidos de las
abejas, lanzándose sobre ellas para parasitarlas.
Si uno aplasta a obreras, puede atraer moscas del
género Calamiscus, que ponen sus huevos en las
abejas heridas (Brown in press).
Un grupo de Apocephalus del subgénero
Mesophora en bosques nubosos, no ataca a las
hormigas, pero tiene huéspedes divergentes,
como abejas sin aguijón, avispas y escarabajos
cantaroides (lampíridos y cantáridos; Brown
1993, 1996). La riqueza de especies de
Mesophora es mucho mayor en los bosques
nubosos que en las tierras bajas, con hasta 20
especies conocidas en un solo sitio (Zurquí), de
las cuales desconocemos la mayoría de los
huéspedes. Los enjambres de hormigas guerreras
se presentan en las partes bajas del bosque
nuboso, acompañados por fóridos de los géneros
Acanthophorides y Dacnophora, y las hembras
braquípteras (de alas cortas) de Acontistoptera y
Adelopteromyia. A diferencia de los enjambres
de hormigas guerreras de las elevaciones más
bajas, pocos Apocephalus están asociadas con
estos enjambres. Las hormigas a veces atacan a
los milpiés, los cuales producen secreciones
defensivas que atraen moscas hembras parásitas
del género Myriophora.

Los fóridos se han llamado "la familia de
insectos más biológicamente diversa del
planeta." El ciclo biológico de la mayoría de las
larvas de fóridos se desconoce, pero pueden ser
depredadoras,
carroñeras,
herbívoras,
parasitoides, parásitas y comensalistas (Disney
1994). Las moscas fóridos son pequeñas (1-7
mm) y se dan a nivel global; la mayor diversidad
se encuentra en regiones tropicales. La
diversidad de los fóridos en los trópicos está
compuesta por las numerosas especies asociadas
con hormigas y termitas. Un solo sitio en las
tierras bajas en Costa Rica, podría tener 150 o
más especies de un solo género de parasitoides
de hormigas (Brown y Feener 1995).
Los fóridos de los bosques nubosos tienden a
distinguirse. Son una mezcla de elementos de
tierras bajas, elementos de elevaciones
intermedias, y unos pocos elementos del norte
que han extendido sus rangos del Neártico a las
elevaciones más altas en los trópicos. De interés
especial en los bosques nubosos son aquellas
especies que extienden sus rangos de la región
Neártica a través de los Andes de América del
Sur, en elevaciones intermedias y altas. Existen
dos géneros, Phora y Lecanocerus, con especies
que también están en América del Norte.
Las especies parasitoides, especialmente las
de Apocephalus, son típicas de las tierras bajas.
La mayoría de estas moscas atacan a las
hormigas, y a pesar de que son menos diversas
en los bosques nubosos que en las tierras bajas,
son un componente grande de la fauna del
bosque nuboso. Un grupo de Apocephalus ataca
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Figura	
  4.13.	
  Una	
  Apocephalus	
  hembra	
  (mosca	
  decapitadora	
  de	
  hormigas)	
  posada	
  sobre	
  un	
  posible	
  huésped,	
  una	
  
abeja	
  macho	
  sin	
  aguijón.	
  Dibujo	
  por	
  Jesse	
  Cantley,	
  de	
  una	
  fotografía	
  de	
  Brian	
  V.	
  Brown.	
  
	
  

4.6.3. Moscas sírfidas de los bosques
nubosos de Costa Rica
Manuel	
  A.	
  Zumbado	
  

campo, frecuentemente se encuentran planeando
y pueden rotar su orientación rápidamente y
lanzarse en cualquier dirección. Los músculos de
vuelo en el tórax conformen el 15% de la masa
total del cuerpo, lo cual les permite mover las
alas a una frecuencia de 250 aleteos/s.
Las etapas larvales tienen una variedad de
hábitats. Las especies de Microdontinae viven en
nidos de hormigas. Las larvas de Syrphinae son
depredadores de Homoptera y de algunos otros
insectos. En San Gerardo de Dota (2300 m
s.n.m.) una especie de Allograpta es un
depredador de psílidos, y una especie de
Salpingogoaster se alimenta de salivazos
(Cercopidae) en Monteverde. Las larvas de
Eristalinae son variadas en sus hábitats,
dependiendo de la tribu o del género: los
filtradores viven en agua con mucha materia
orgánica; los detritívoros viven en estiércol u
otra materia orgánica; los depredadores de los
homópteros viven sobre las plantas. Las especies
acuáticas tienen un tubo de respiración alargado
que se extiende desde el extremo posterior y a
veces se denominan "gusanos con cola de
rata"(rat-tailed maggot). Las larvas de especies
depredadoras
muchas
veces
presentan
coloraciones llamativas (rojizo, verde brillante);
las larvas de otras especies son blanquecinas.

Los sírfidos (familia Syrphidae), conocidos
como "moscas de las flores" o "moscas
cernidoras", a veces se confunden con abejas y
avispas. El mimetismo de otros insectos es
mucho más común entre Syrphidae que en
cualquier otra familia de Diptera. En Costa Rica,
hay más de 300 especies de sírfidos en 50
géneros. Entre los especímenes colectados en el
bosque nuboso de Monteverde, están
representadas aproximadamente 40 especies en
30 géneros, pero el número real es
indudablemente mayor. Aunque muchos de
estos géneros están presentes en las tierras bajas,
Eoseristalis y Criorhina están limitados a
altitudes intermedias y altas.
Las especies de las subfamilias Eristalinae y
Syrphinae visitan flores y a veces son
polinizadores. Algunas especies pequeñas se
alimentan exclusivamente de polen y tienen
piezas bucales anchas; las especies que también
ingieren néctar tienen piezas bucales largas y
delgadas. Las especies de la subfamilia
Microdontinae no visitan flores.
Una característica notable de los sírfidos es
su habilidad extraordinaria para el vuelo. En el
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Hay más información sobre la biología de los
sírfidos en Gilbert (1986).
	
  
	
  

gradación continua entre los dos grupos. Por
ejemplo, en Pompilidae (las avispas de arañas),
la mayoría de las especies construyen nidos a la
manera de las avispas depredadoras, pero a cada
larva normalmente se le da una sola presa
(araña), a la manera de los parasitoides. Una
distinción mucho más útil es la distinción entre
idiobiontes,
los
cuales
paralizan
permanentemente a sus huéspedes, y los
koinobiontes, que permiten que sus huéspedes
continúen desarrollándose después de ser
parasitados. El primer grupo normalmente se
alimenta externamente e incluye parasitoides
primitivos y la mayoría de los depredadores; el
segundo grupo se alimenta internamente e
incluye
parasitoides
fisiológicamente
especializados (Hanson y Gauld 1995).
El tipo de parasitoide más primitivo
(idiobionte) generalmente ataca a huéspedes
ocultos o bien protegidos, como barrenadores en
tejidos de plantas, pupas de insectos o masas de
huevos. La avispa hembra pica al huésped,
inyectando un veneno que causa parálisis. Como
ejemplos se incluyen algunos Ichneumonidae y
todos los Scelionidae. En muy pocos casos, la
larva consume más de un individuo huésped y es
un depredador, por ejemplo, los icneumónidos
que atacan los sacos de huevos de araña. Aunque
muchos idiobiontes se dan en los bosques
nubosos de Costa Rica, solamente uno se ha
documentado en detalle: la avispa tífida,
Pterombrus piceus, la cual ataca a las larvas de
los escarabajos tigre (Pseudoxychila tarsalis) en
sus madrigueras (Palmer 1976b, 1983b).
Estos parasitoides generalmente no
atacan a huéspedes expuestos, ya que estos no
pueden ser paralizados y simplemente dejados
donde están, pues podrían ser presa de un
carroñero. El problema de atacar a huéspedes en
áreas abiertas se ha resuelto en dos formas: 1)
ovipositando
sobre
los huéspedes sin
incapacitarlos y demorando el desarrollo del
parasitoide, hasta que el huésped haya dejado de
alimentarse y haya buscado refugio para la
pupación; o 2) manteniendo la estrategia
primitiva (idiobionte), pero escondiendo el
huésped en un nido construido especialmente.
Las koinobiontes hembra raramente paralizan a
los huéspedes antes de la oviposición. Evitando
o suprimiendo el sistema inmune del huésped,
las larvas pueden permanecer dentro de este

4.7. Hymenoptera: sírices de madera,
avispas, hormigas y abejas
4.7.1. Introducción
Paul	
  Hanson	
  e	
  Ian	
  D.	
  Gauld	
  

	
  

Hymenoptera es uno de los órdenes más
grandes de insectos. Incluye los sírices de
madera, las avispas, las hormigas y las abejas.
Aunque las especies más conocidas son las que
pican, la mayoría de las especies himenópteras
son parasitoides (avispas parasitoides), las
cuales ayudan en el control de poblaciones de
otros insectos. Se han usado con frecuencia en
proyectos de controles biológicos. Las hormigas
son uno de los grupos más abundantes de
insectos depredadores, aunque no tanto en los
bosques nubosos como en los bosques lluviosos
de tierras bajas. Las abejas son el grupo más
importante de animales que polinizan plantas.
Las avispas de los higos (avispas agaónidas) son
los polinizadores obligados de los higuerones,
cuyas frutas son un recurso vital para muchos
vertebrados frugívoros.
Hay por lo menos 20 000 especies de
Hymenoptera en Costa Rica (Hanson y Gauld
1995). De las 78 familias de Hymenoptera
(tratando todas las abejas como una sola
familia), 61 han sido recolectadas en Costa Rica.
Las familias más grandes de Costa Rica (las que
tienen más de 500 especies) son: Diapriidae,
Platygastridae,
Scelionidae,
Encyrtidae,
Eulophidae,
Pteromalidae,
Braconidae,
Ichneumonidae, Formicidae y Apidae.
Hymenoptera con larvas carnívoras. Al
igual que los parásitos, los parasitoides viven en
contacto íntimo con sus huéspedes, con la
diferencia de que siempre matan a sus
huéspedes. Los huéspedes usualmente son las
etapas inmaduras de otros insectos o arañas. La
avispa hembra busca un tipo de huésped
particular, pone un huevo encima o dentro de él,
y la larva consume el huésped, matándolo
eventualmente. Aunque generalmente se hace la
distinción entre las avispas parásitas y las
avispas depredadoras, realmente hay una
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hasta que se esconda en un refugio pupal, una
estrategia usada por todos los Proctotrupoidea y
algunos Ichneumonidae.
Pompilidae, Vespidae (Apéndice 4.3),
Formicidae (las hormigas) y Sphecidae,
construyen nidos. Muchas avispas del bosque
nuboso cavan madrigueras en el suelo; por
ejemplo, los pompílidos (Caliadurgus) y los
esfécidos (Sphecinae, Pseneo, Crossocerus,
Nyssoninae y Philanthinae). Otros construyen
los nidos en tallos huecos de plantas o
madrigueras de escarabajos abandonadas en
madera, por ejemplo los pompílidos (Dipogon),
los véspidos eumeninos (Parancistrocerus) y los
esfécidos (Pemphredonini, la mayoría de los
Crabronini,
Miscophini
y
muchos
Trypoxylonini). Después de construir el nido, la
avispa hembra sale a cazar y cuando encuentra
una presa la paraliza. Luego reubica la presa,
arrastrándola por el suelo (en el caso de la
mayoría de los pompílidos) o llevándola en
vuelo al nido (véspidos eumeninos y la mayoría
de los esfécidos). Después de abastecer la celda
con la presa paralizada, la hembra pone un
huevo, sella la celda y repite el proceso (Hanson
y Gauld 1995).
Entre las avispas que construyen nidos, el
único estudio detallado de una especie de los
bosques nubosos de Costa Rica es de Trypoxylon
monteverde
(Sphecidae)
en
Monteverde
(Brockmann 1992), la cual construye nidos de
barro expuestos que consisten en tubos
verticales que están abiertos en las partes
inferiores, similares a los nidos de las avispas de
barro (Tripoxylon politum). Al igual que en otras
especies del subgénero Trypargilum, los machos
protegen el nido mientras que la hembra lo
abastece, un comportamiento inusual entre los
himenópteros que construyen nidos. Algo aún
más extraño es que los machos de T.
monteverdae ayudan en la construcción de los
nidos, alisando el barro húmedo de las paredes.
A cambio de esta ayuda, la hembra permite que
el macho copule con ella frecuentemente.
Las avispas que construyen nidos están
sujetas a ataques de parasitoides y
cleptoparásitos. En esta última categoría, la
hembra pone un huevo en el nido de otra especie
y la larva que eclosiona de este huevo se
alimenta de la comida almacenada por la otra
especie. Los cleptoparásitos han evolucionado

de parientes cercanos (miembros de la misma
familia) los cuales han abandonado la práctica
de construir nidos, o de parasitoides que han
dejado de alimentarse del huésped y han
comenzado a alimentarse de comida almacenada
(por ejemplo, Gasteruptiidae y Chrysidididae).
Los véspidos polistinos y las hormigas han
desarrollado comportamiento eusocial, viviendo
en nidos coloniales cuyos ocupantes presentan
una división de labores (castas). La reina pone
huevos mientras que las obreras buscan comida
y cuidan a las crías. Los himenópteros
eusociales muchas veces son agresivos contra
los intrusos humanos; han invertido más en sus
nidos que las avispas solitarias que construyen
nidos, y además, han desarrollado maneras
efectivas de defenderlos, como son las picaduras
dolorosas. Los comportamientos eusociales han
evolucionado más frecuentemente en el orden
Hymenoptera, que en cualquier otro grupo de
animales.
Hymenoptera con larvas herbívoras.
Mientras que los miembros del suborden
Apocrita tienen larvas que se parecen a los
gusanos y son predominantemente carnívoras,
los miembros del suborden más primitivo,
Symphyta (sírices de madera), tienen larvas
parecidas a orugas que se alimentan del follaje.
En el Neotrópico, los sírices son menos
conspicuos que los del suborden Apocrita, que
se han convertido en fitófagos secundarios (por
ejemplo, las avispas de los higos, las hormigas
zompopas y las abejas; Hanson y Gauld 1995).
En Costa Rica, sólo hay cuatro familias de
sírices de madera fitófagas: Argidae, Pergidae,
Tenthredinidae y Xiphidriidae. Hay registros
disponibles de plantas huéspedes para muy
pocas de las 150 especies que hay en Costa Rica.
Uno de los descubrimientos recientes más
emocionantes acerca de la biología de
Hymenoptera del bosque nuboso, es que las
larvas de dos géneros de Perryiinae (Pergidae)
de Costa Rica parecen ser fungívoros en vez de
fitófagos. Poco se sabía de la biología de esta
subfamilia hasta que D. Olson y F. Joyce
encontraron larvas comiéndose un hongo
gelatinoso (Auricularia) en Monteverde, y
obtuvieron adultos que fueron identificados
como una especie de Decameria, el primer
registro de un himenóptero alimentándose de un
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macrohongo. J. Ugalde y E. Quirós criaron
larvas de Perreyia hasta adultos, alimentándolas
con hojarasca enmohecida; Ugalde recolectó
larvas en el área de San José (1100 m s.n.m.) y
Quirós recolectó larvas de la Estación Biológica
Las Alturas (1500 m s.n.m.) Aunque la dieta
larval de este sírice previamente se desconocía,
en Monteverde es común ver las masas
migratorias de orugas negras. Las especies
fitófagas del suborden Apocrita consumen las
partes más nutritivas de las plantas, tejidos de
agalla, semillas y polen, y se derivan de los
parasitoides (principalmente Cynipidae y varios
Chalcidoidea) y los depredadores (algunas
hormigas y véspidos y casi todas las abejas).
En Costa Rica, los cinípidos (avispas de las
agallas), están asociadas casi exclusivamente
con robles (Quercus, Fabaceae). Ninguna de las
especies está descrita y sus biologías han
recibido poca atención. Muchos inducen la
formación de agallas en hojas, ramas, flores,
frutas y raíces, pero otros son inquilinos,
alimentándose de tejidos de agallas producidas
por otras especies de cinípidos. Las especies que
forman agallas engendran una generación sexual
(con dos sexos) y una generación asexual
(solamente hembras); las hembras de ambas
generaciones son diferentes morfológicamente e
inducen agallas completamente diferentes
(Askew 1984); un roble con más de 20 tipos de
agallas diferentes probablemente tiene sólo 10
especies de cinípidos que forman agallas. La
vinculación entre las dos generaciones de cada
especie es un paso esencial en los estudios de
ciclo biológico, pero requiere experimentos en
cautiverio o técnicas moleculares.
La fitofagia ha evolucionado varias veces en
la superfamilia Chalcidoidea: Agaonidae
(avispas de los higos), Tanaostigmatidae
(asociados con agallas en las leguminosas),
Megastigmus (Torymidae) y otros (Hanson y
Gauld
1995).
La
mayoría
de
los
Tanaostigmatidae forman agallas, aunque por lo
menos una especie en Costa Rica (Tanaostigma
coursetiae), es una especie inquilina en las
agallas
de
psílidos
en
Lonchocarpus
atropurpureus (Leguminosae). Tanaoneura
darwini solamente se conoce en Monteverde;
aunque su huésped se desconoce, otras especies
en Costa Rica de este género inducen agallas en
el arilo alrededor de las semillas de Inga

(Leguminosae). Las larvas de Megastigmus
comen semillas de Ilex (Aquifoliaceae) y
Symplocos (Symplocaceae).
Las abejas evolucionaron de avispas
depredadoras esfécidas. Su biología se parece a
otros esfécidos excepto que la hembra abastece
el nido con polen, néctar y otros recursos
florales en vez de presas artrópodas. Los grupos
que anidan en el suelo incluyen Colletinae,
Diphaglossinae, la mayoría de los Halictinae,
Andreninae, Anthophorinae y Bombinae. Entre
los grupos que anidan en cavidades o ramas
huecas se inclueyen Hylaeinae, Xeromelissinae,
Augochlora
(Halictinae),
Megachilinae,
Xylocopinae, Euglossinae y Meliponinae. Se ha
estudiado la biología de sólo unas pocas
especies, incluyendo Crawfordapsis luctuosa
(ver Sec. 4.7.6), Ptiloglossa guinnae (Roberts
1971), Pseudaugochloropsis graminea, P.
sordicutis (Michener y Kerfoot 1967), Deltoptila
spp. (LaBerge y Michener 1963), Ceratina
ignara (Michener y Eickwort 1966), Bombus
ephippiatus (Heithaus 1983) y Meliponinae (ver
Sec. 4.7.7). Al igual que en Sphecidae, el
cleptoparasitismo ha evolucionado solamente en
ciertos grupos de abejas; en los bosques nubosos
de Costa Rica, estos grupos incluyen por lo
menos cuatro géneros. El comportamiento
eusocial ha evolucionado en los abejorros
(Bombinae),
las
abejas
sin
aguijón
(Meliponinae) y la abeja melífera introducida
(Apinae). En Michener et al. (1994), se pueden
encontrar claves de identificación de los géneros
de América del Norte y América Central. La
biología de las abejas tropicales se describe en
Roubik (1989).
La coloración de los himenópteros del
bosque nuboso. Las especies de elevaciones
altas del bosque nuboso generalmente tienen
patrones menos coloridos que los de sus
contrapartes de las tierras bajas. Los grupos que
tienen
especies de
colores llamativos
disminuyen en diversidad con la altitud. Por
ejemplo, el género diverso de calcídidos,
Conura, cuyos miembros principalmente tienen
patrones de amarillo y negro, es común en los
claros de bosque en las tierras bajas, pero es
escaso en los bosques nubosos. En otros grupos
(por ejemplo, Cryptini [Ichneumonidae]), las
especies del bosque nuboso son más oscuras y
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4.7.2. Patrones de distribución de
Hymenoptera de bosques nubosos en
Costa Rica
Ian	
  D.	
  Gauld	
  y	
  Paul	
  Hanson	
  

de colores más monótonos que sus parientes de
las
tierras
bajas. Esta
tendencia
es
particularmente notable en los taxones que
construyen nidos, como los esfécidos y las
abejas, grupos en los cuales hay más necesidad
de termorregulación (ver Sec. 4.7.2.). La
coloración oscura presumiblemente es una
adaptación que permite que estos himenópteros
absorban rápidamente la energía radiante cuando
el sol está brillando.
Otro factor que afecta la coloración es el
mimetismo. La coloración de los himenópteros
del bosque nuboso puede ser determinada en
parte por la disponibilidad de modelos. Por
ejemplo,
Dolichomitus
annulicornis
(Ichneumonidae) parece ser un imitador
batesiano de especies de Agelaia (Vespidae).
Las especies de Apechthis (Ichneumonidae), las
cuales emiten un olor desagradable cuando se
manipulan, son imitadores mullerianos de
especies de Neotheronia, que son icneumónidos
con garras tarsales armadas con glándulas de
veneno. Muchos modelos véspidos conspicuos
de las tierras bajas con sus complejos de
mimetismo no están presentes en los bosques
nubosos. Existen menos imitadores de véspidos
que son principalmente amarillos, ya que estos
modelos alcanzan el límite superior de sus
distribuciones altitudinales en los bosques
nubosos (ver Sec. 4.7.3).
Un patrón de coloración común en las tierras
bajas es la cabeza negra, el tórax anaranjado
rojizo y el abdomen negro. Aunque el modelo se
desconoce, este patrón de colores existe en
diversos taxones, incluyendo algunos insectos
fuera de Hymenoptera. En las tierras bajas, unas
especies que pertenecen a 12 géneros de
Scelioninae (Scelionidae), presentan esta
combinación llamativa de colores. Solamente
ocho de estos géneros se dan en los bosques
nubosos, donde la mayoría de ellos alcanzan los
límites superiores de sus distribuciones:
Baryconus,
Chromoteleia,
Lapitha,
Oethococtonus,
Probaryconus,
Scelio,
Sceliomorpha y Triteleia. Se necesita más
investigación para documentar y explicar la
distribución altitudinal de los patrones de
coloración en Hymenoptera.
	
  

En Costa Rica, la mayoría de los
himenópteros suelen estar limitados a una, o a
veces dos de tres zonas altitudinales generales:
baja (0-800 m s.n.m.), intermedia (800-2000 m
s.n.m.) y montana (2000+ m s.n.m.). En áreas no
alteradas, estas zonas normalmente son distintas,
pero la deforestación permite que algunas
especies de las tierras bajas secas se desplacen a
elevaciones más altas. Las especies de tierras
bajas están distribuidas ampliamente, desde la
frontera nicaragüense hasta la frontera
panameña, pero ninguna especie se extiende
desde las tierras bajas hasta las cimas de los
cerros más altos. La distribución de los
himenópteros del bosque nuboso es intermedia
entre tierras bajas y elevaciones altas. La
siguiente discusión está basada en muestras de
trampas Malaise tomadas durante seis años en
Zurquí de Moravia (Hanson y Gauld 1995; Fig.
4.12).
Taxones que son menos diversos en los
bosques nubosos que en los bosques de tierras
bajas. Muchos taxones himenópteros están
restringidos a elevaciones bajas, o tienen más
especies en las tierras bajas que en los bosques
nubosos (Fig. 4.14). Uno de tales grupos son las
especies que construyen nidos y sus especies
aliadas (parasitoides y cleptoparásitos). Los
pompílidos, véspidos, esfécidos y abejas son
propios de las elevaciones altas (aunque están
representados por pocas especies), pero las
hormigas no están presentes del todo más arriba
de 2400 m s.n.m. Esta diversidad más baja de
himenópteros que construyen nidos a mayores
altitudes, puede ser una consecuencia de la falta
de un período sostenido de temperatura apta para
el forrajeo. En sitios a altas elevaciones, las
fluctuaciones abruptas de temperaturas diurnas,
junto con nubosidad frecuente, reducen
severamente las horas de forrajeo. Lo
impredecible
del
clima
puede
tener
consecuencias más severas para las especies que
construyen nidos, que para los parasitoides, ya
que estos últimos pueden aprovecharse más
fácilmente de los períodos cortos de tiempo
favorable, mientras que los primeros tienen que
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atender un nido por lo menos varios días
consecutivos.
Aunque la riqueza de especies disminuye con
la altura, grupos como las hormigas están
presentes en áreas templadas del norte, donde
los climas son más severos que las cimas de los
cerros tropicales. Sin embargo, las regiones
templadas y boreales tienen un período corto,
pero predecible y continuo, cuando las
temperaturas diarias permiten el forrajeo y el
crecimiento de la colonia. Una excepción a este
patrón general de disminución de riqueza de
especies con altitud y latitud, es el caso de los
abejorros (Bombinae), que superaron las
restricciones
de
temperatura
mediante
termorregulación por medio de la vibración de
los músculos torácicos (Heinrich 1979).
Los parasitoides y los cleptoparásitos de
himenópteros que construyen nidos, también
disminuyen en riqueza de especies con la altitud.
Algunos ejemplos incluyen Trigonalyiidae
(parasitoides de avispas sociales); Gasteruptiidae
(cleptoparásitos de avispas y abejas solitarias);
diápridos (Proctotrupoidea) asociados con las
	
  

hormigas; Eucharitidae (parasitoides de las
hormigas); algunos icneumónidos; Chrysididae
(subfamilia
Chrysidinae,
parasitoides
y
cleptoparásitos de avispas solitarias y abejas);
Mutillidae (parasitoides de avispas solitarias y
abejas);
y
géneros
cleptoparásitos
de
pompílidos, esfécidos y abejas.
Otro grupo que disminuye en riqueza de
especies con la altitud, son las especies
nocturnas. Las bajas temperaturas nocturnas a
mayores altitudes pueden restringir severamente
su actividad. En las montañas, pocos
himenópteros nocturnos vuelan después de las
22:00 h (I. Gauld, datos no publicados).
Algunos ejemplos incluyen Ophioninae y
Netelia (Ichneumonidae), y muchos Rogadinae
(Braconidae). El género más grande de
Ophioninae, Enicospilus, está representado por
alrededor de 50 especies en el Parque Nacional
Santa Rosa (0-300 m s.n.m.), cerca de 30
especies en el área de Monteverde, y sólo tres
especies por encima de 2000 m s.n.m. (Gauld
1988).

	
  
Figura	
  4.14.	
  Número	
  de	
  especies	
  de	
  Anomaloninae	
  a	
  diferentes	
  altitudes	
  en	
  Costa	
  Rica.	
  
	
  

Los parasitoides de escarabajos barrenadores
de madera también disminuyen en riqueza de
especies con la altitud. Algunos del todo no se
encuentran en los bosques nubosos: Orussidae,

Stephanidae, Aulacidae y Phasganophorini
(Chalcididae). Otros grupos, aunque están
presentes en los bosques nubosos, están
representados por un menor número de especies
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que en las tierras bajas: Liopterini (Ibaliidae);
Calosotinae (Eupelmidae); Rhyssinae y Labenini
(Ichneumonidae);
ciertos
Doryctinae,
Cenocoelinae y Helconinae (Braconidae). Un
cuarto grupo de himenópteros que es menos
diverso en los bosques nubosos (y en mayores
altitudes), que en los bosques de las tierras bajas,
son los grupos centrados en el Neotrópico, como
Conura
(Chalcididae),
Podogaster
y
Neotheronia (Ichneumonidae) y pteromálidos de
la subfamilia Diparinae, grupos que también
tienen poca representación en América del
Norte.

Ichneuomonidae de las tribus Phaeogenini y
Platylabini, Orthocentrinae y Tryphoninae,
excluyendo Netelia (Fig. 4.15); y algunos
Braconidae
(Aphidiinae
y
posiblemente
Alysiinae).
Algunos
taxones
pequeños
concentrados en zonas montanas (por ejemplo,
Heloridae, Cynipidae de la subfamilia
Chapirinae y Ormyridae), no se encuentran por
debajo de 500 m s.n.m. Algunos grupos de
Hymenoptera en Costa Rica están restringidos a
los bosques nubosos, como Monomachida,
Tiphiidae de la subfamilia Thynninae e
Ichneumonidae, de la subfamilia Acaenitinae.
Los patrones de distribución concentrados en los
bosques montanos o nubosos son difíciles de
explicar, aunque este primer grupo incluye
muchos elementos templados del norte (o del
sur, en el caso de Ambositrina), que apenas han
penetrado en los hábitats tropicales. Por
ejemplo, Acaenitinae, Diplazontinae, Cryptinae
de la tribu Phygadeuontini y Tryphoninae de la
tribu Tryphonini, son más ricos en especies en
América del Norte que en los trópicos de
América del Sur.

Taxones que son más diversos en los
bosques nubosos que en los bosques de tierras
bajas. Algunos grupos tienen más diversidad en
elevaciones
más
altas,
por
ejemplo,
Megaspilidae, Proctotrupidae, dos subfamilias
de Diapriidae (Ambositrinae y Belytinae),
Platygastridae,
Cynipidae,
Eucoilini
(Cynipoidea),
algunos
Ichneumonidae
(Banchinae,
Cylloceriinae,
Diplazontinae),
Cryptinae de la tribu Phygadeuontini,
	
  

	
  
Figura	
  4.15.	
  Número	
  de	
  especies	
  de	
  Tryphoninae	
  (excluyendo	
  Netelia)	
  a	
  diferentes	
  altitudes	
  en	
  Costa	
  Rica.	
  

	
  
En algunos casos, lo anterior se debe a que
los patrones de distribución de los himenópteros
reflejan la riqueza de especies de sus huéspedes.
Por ejemplo, los Cynipidae forman agallas en
robles (Fagaceae: Quercus) y Ormyridae son

parasitoides de Cynipidae. En Costa Rica, la
mayoría de las especies de roble crecen en
altitudes por encima de 1200 m s.n.m., y la única
especie que se produce en los bosques secos de
tierras bajas en la parte noroeste del país (Q.
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oleoides) es pobre en cinípidos (Hanson y Gauld
1995).
No todos estos patrones pueden ser
explicados por diferencias en la distribución de
huéspedes. Por ejemplo, los Diplazontinae
parasitan larvas de sírfidos asociados con
Homoptera (pulgones, psílidos y cochinillas).
Tales larvas sírfidas no parecen ser menos
diversas ni menos abundantes en las tierras
bajas, y son atacadas por otros parasitoides
(Encyrtidae) en estas áreas. Otros dos taxones
asociados con los pulgones, Charipini
(Cynipoidea) y Aphidiinae (Braconidae),
también son más diversos en los bosques
nubosos que en las elevaciones más bajas. No
están disponibles los datos para los patrones
altitudinales de la riqueza de especies de
pulgones, pero estos huéspedes son menos
diversos en Costa Rica, que en América del
Norte.
Muchos himenópteros del bosque nuboso son
parasitoides de moscas, entre ellos algunos
Proctotrupidae, Ambositrinae y Belytinae
(Diapriidae), y la mayoría de los Platygastridae,
Eucoilini, Orthocentrinae (Ichneumonidae) y
Alysiinae (Braconidae). Entre los diápridos,
Entomacis, Idiotypa, Pentapria y Spilomicrus
incrementan dramáticamente en número de
especies, al igual que los géneros de la familia
Platygastridae Amblyaspis, Leptacis, Metaclisis,
Synopeas y Trichacis (L. Masner, com. pers.). El
hecho de que muchos parasitoides de moscas
alcanzan su máxima diversidad en los bosques
nubosos, sugiere que los huéspedes dípteros de
estos parasitoides también alcanzan su máxima
diversidad en este hábitat, pero esto no se ha
documentado todavía.
Se necesitan más investigaciones para
explicar estos patrones. Por ejemplo, ¿por qué
Ophioninae tiene su mayor riqueza de especies
en las tierras bajas de Costa Rica, mientras que
en Borneo tiene más riqueza de especies en
bosques nubosos montanos? También hay que
probar la hipótesis de que la diversidad de los

huéspedes de los parasitoides de moscas también
aumenta en los bosques nubosos. En cuanto a la
conservación, el principal especialista en los
parasitoides de la mosca de la superfamilia
Proctotrupoidea declaró: "Estoy absolutamente
convencido de una cosa: que la fauna de
Proctotrupoidea de los bosques nubosos, es la
franja más diversa de cualquier lugar en el
Neotrópico, mucho más rica que la legendaria
Amazonia. Esta observación puede ser un
argumento de peso a favor de la protección de
este precioso tesoro " (L. Masner, com. pers.).
Las diminutas avispas parásitas que atacan a las
larvas de moscas que viven en la hojarasca,
carecen de encanto para la mayoría de los
biólogos y por lo tanto atraen pocos
investigadores.
Como
consecuencia,
las
extinciones pueden pasar desapercibidas.
	
  
	
  
4.7.3. Avispas
Polistinae)
Sean	
  O'Donnell	
  

eusociales

(Vespidae:

En América, la familia Vespidae comprende
cuatro subfamilias: Eumeninae, Masarinae,
Polistinae y Vespinae. Las dos primeras son
avispas solitarias (cada hembra construye y
abastece su propio nido y pone los huevos); las
dos últimas son eusociales (las hembras
cooperan en la crianza de la prole, muestran una
división del trabajo y por lo general solamente la
reina pone los huevos). Las avispas suelen
construir sus nidos coloniales de fibras de
madera masticadas (de ahí el nombre de
"avispas de papel"), pero son mejor conocidas
por las dolorosas picaduras con que defienden el
nido. La subfamilia Vespinae (los avispones y
las avispas de chaqueta amarilla de América del
Norte), no se producen al sur de Guatemala,
mientras que las Polistinae se encuentran en todo
el Nuevo Mundo.
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Figura	
  4.16.	
  Avispas	
  de	
  Polybia	
  occidentalis	
  protegiendo	
  su	
  nido.	
  Fotografía	
  de	
  Gregory	
  Dimijian.	
  

	
  
Las avispas eusociales exhiben una de dos
estructuras
sociales:
1)
fundadoras
independientes, en los que una o más hembras
reproductoras inician nuevas colonias sin la
ayuda de las abejas trabajadoras (Gadagkar
1991, Reeve 1991); o 2) fundadoras de
enjambre, donde las colonias son iniciadas por
grupos de reinas y obreras que se desplazan de
manera coordinada a los nuevos sitios de

nidificación (Jeanne 1991). Los nidos de
fundadoras independientes consisten en un solo
panal de celdas expuestas y están suspendidos
del sustrato por un tallo estrecho; sus colonias
generalmente son pequeñas, con algunas
docenas de adultos. Los nidos de fundadoras de
enjambre tienen una arquitectura más compleja,
por lo general dentro de una envoltura cerrada
(Jeanne 1975), y están poblados por cientos o
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miles de adultos (Fig. 4.16). En Monteverde,
entre los fundadores independientes se incluyen
Polistes y Mischocyttarus; los fundadores de
enjambre incluyen Agelaia, Epipona, Polybia y
Synoeca (Apéndice 4.3).
La biología de avispas eusociales en
Monteverde se ve afectada por la elevación.
Muchas especies polístinas se pueden encontrar
solamente en ciertas elevaciones (Apéndice 4.3).
Sin embargo, algunas especies exhiben un
"efecto de borde de barranco" al construir sus
nidos en elevaciones atípicamente altas o bajas a
lo largo de pendientes empinadas, el cual es un
patrón notorio a lo largo del extremo oriental del
valle de San Luis. En el curso de las
observaciones hechas en diferentes temporadas
entre 1988 y 1996, he encontrado nidos de
Polybia
aequatorialis
—generalmente
restringidas a elevaciones más altas en
Monteverde— más abajo de la cascada de San
Luis, hasta 1150 m s.n.m. (Fig. 4.16). Por el
contrario, Mischocyttarus atrocyaneus y
Synoeca septentrionalis, comunes en San Luis,
se han encontrado anidando a lo largo de bordes
de barranco por encima de 1350 m s.n.m. en
Monteverde.
La migración altitudinal de insectos, un
fenómeno que se ha estudiado mejor en
mariposas (ver Sec. 4.5.2), lo muestra Polistes
instabilis en Monteverde. Esta especie no anida
allí, pero es común en las tierras bajas
estacionalmente secas al oeste, por debajo de
600 m s.n.m. Antes del inicio de la estación
seca, que comienza a finales de octubre,
comienzan a formarse en Monteverde
conglomerados de hembras migrantes (cuyo fin
no es anidar), en los edificios y los árboles
grandes del bosque. Los machos se unen a los
conglomerados más tarde. Las avispas se
agrupan y están inactivas durante la noche y en
los días nublados, pero buscan comida en los
días soleados. Estas agrupaciones también se
producen en Volcán Cacao, en elevaciones
similares. Allí, las hembras disecadas no habían
desarrollado los ovarios durante la temporada de
agrupación temprana (J. Hunt, com. pers.). Los
cambios en la fisiología reproductiva femenina y
la ocurrencia de la cópula (O'Donnell 1994),
durante la temporada de agrupación, merecen
más investigación.

La estacionalidad, sobre todo en la
precipitación, puede tener efectos pronunciados
sobre las historias de vida de las avispas
tropicales. Por ejemplo, en las tierras bajas
estacionalmente secas, muchas especies de
avispas eusociales experimentan un período de
disminución en la abundancia de presa, lo que
conduce a una reducción del crecimiento de
colonias durante la estación seca (R. Jeanne,
com. pers.; S. O'Donnell, obs. pers.). Sin
embargo, existe poca evidencia de la restricción
temporal en la iniciación del nido y el desarrollo
de colonias en Monteverde. He encontrado crías
en todas las fases en nidos de Polybia
aequatorialis, tanto en la estación lluviosa,
como en la estación seca, y he recolectado o
criado machos (lo que sugiere que las colonias
se encuentran en modo de reproducción) de los
nidos entre noviembre yenero, y en mayo.
Algunas avispas fundadoras independientes
pueden ser más sincronizadas en la fundación de
colonias que Polybia. Por ejemplo, la mayoría
de los nidos de Mischocyttarus mastigophorous
encontrados en el muestreo de octubre de 1995,
fueron abandonados, y muchas de las colonias
encontradas en diciembre y enero eran recientes.
Las avispas fundadores independientes
frecuentemente anidan en las estructuras
construidas por humanos en Monteverde, en
particular bajo los aleros de los edificios. Como
posibles ventajas de anidar en estos sitios, están
la disminución de la presión de depredación de
las hormigas (Jeanne 1979), y un microclima
más favorable (Jeanne y Morgan 1992). He
encontrado especies de Mischocyttarus anidando
debajo de las hojas y en las raicillas en
paredones y deslizamientos de tierra. Los nidos
de dos fundadores de enjambre, Polybia
aequatorialis y P. raui, también se encuentran a
menudo en la vegetación en los paredones,
construidos en torno a un soporte vertical
delgado (como una raicilla) que cuelga de una
superficie que sirve de techo. Las envolturas
exteriores de los nidos de Polybia en
Monteverde cuentan con muchas capas de papel
y numerosas bolsas de aire como aislamiento, se
cree, contra las temperaturas bajas o la
precipitación. Se desconoce si el grosor de las
envolturas de losnidos de las mismas especies
varía con la altitud. Las avispas del género
Agelaia generalmente anidan en cavidades en
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árboles vivos (por ejemplo, A. yepocapa), o en
troncos caídos (por ejemplo, A. panamensis y A.
xanthopus). Es poco común el hábito de A.
areata de construir nidos cubiertos con
envolturas entre las ramas de los árboles.
Casi todas las especies de avispas eusociales
de Monteverde tienen cuerpos de color marrón
oscuro o negro, en particular las especies que se
encuentran a mayor altitud. Entre las
excepciones de color pálido (Agelaia alopecia y
A. yepocapa), están las especies que anidan en
sitios abiertos. Algunas especies de Monteverde
que abarcan una amplia gama de elevaciones,
presentan marcas pálidas o amarillas reducidas
en los sitios más altos (Polybia diguetana, P.
raui y M. mastigophorus). La coloración de las
avispas puede estar adaptada a la vida en el
clima de Monteverde, de bajas temperaturas y
radiación solar limitada. Las coloraciones más
oscuras pueden ayudar a que los cuerpos de las
avispas alcancen las temperaturas de vuelo más
rápidamente.
Los parásitos y los parasitoides, incluyendo a
varias familias de avispas, moscas y ácaros,
hacen sus hogares en los nidos de avispas
eusociales. Los parasitoides de la familia
Trigonalyidae, en colonias de Agelaia y Polybia,
se dan en la zona de Monteverde. Varios de
estos trigonálidos son imitadores de Wasmannia
(parásitos que se asemejan a sus huéspedes)
cercanos a los véspidos con las que se
recolectan.
Las hormigas guerreras de asalto son
depredadores importantes de avispas eusociales
neotropicales (Chadab 1979). Las avispas tienen
pocas defensas contra las hormigas guerreras
cuando estas descubren sus nidos (WestEberhard 1989), aunque las especies con nidos o
sitios de nido más difíciles (por ejemplo, las
cavidades en los árboles) pueden defenderse de
tales asaltos con más fuerza (O'Donnell y Jeanne
1990). Epipona niger y A. areata anidan en lo
alto de los árboles en Monteverde, posiblemente
para evitar la depredación por hormigas
guerreras.
Polybia
rejecta
anida
casi
exclusivamente en asociación con las hormigas
Azteca, a menudo en árboles de Cecropia,
obteniendo con ello la protección contra las
hormigas guerreras (F. Joyce, com. pers.).
Poco se sabe acerca de los depredadores
vertebrados de las avispas eusociales de

Monteverde. Las aves y otros depredadores
visuales probablemente han sido un factor
selectivo importante en la evolución de los
patrones de coloración de la avispa y del
imitador, pero las respuestas de las aves a la
coloración de la avispa se han estudiado muy
poco. La selección de presas por los
depredadores visuales de insectos, como las
libélulas, también pueden desempeñar un papel
en la evolución de la coloración de las avispas
(O'Donnell 1996a). Muchas colonias de avispas
de Monteverde son víctimas de los seres
humanos, en particular los nidos en los edificios
y en los paredones a orillas del camino. Las
avispas eusociales son depredadores importantes
de insectos herbívoros en la zona de Monteverde
y también pueden desempeñarse como
polinizadoras (O'Donnell, 1996b). La mayoría
de las especies que anidan cerca de los seres
humanos no son agresivas, y plantean una
amenaza mínima si no se molestan. Dada su
función potencialmente importante en la
ecología local, debe evitarse la destrucción de
colonias de véspidos.
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4.7.4. Complejo de mimetismo dual de
avispas
eusociales
(Hymenoptera:
Vespidae)
Sean	
  O'Donnell	
  y	
  Frank	
  Joyce	
  
El mimetismo batesiano resulta cuando las
especies sin defensas evolucionan a parecerse a
los modelos nocivos; el mimetismo Mülleriano,
por otro lado, ocurre cuando las especies
defendidas químicamente evolucionan a
parecerse entre sí (Wickler 1968). Se han
descrito varios casos de mimetismo en los
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véspidos eusociales (Richards 1978, West Eberhard et al. 1995). Las especies neotropicales
más agresivas de Vespidae, a menudo avispas
fundadoras de enjambre con colonias grandes
(tribu Epiponini), son imitadas por otras avispas
eusociales.
Las
avispas
del
género
Mischocyttarus a menudo imitan a los
epiponinos. Aunque es capaz de picar,
Mischocyttarus no pica a los seres humanos,
incluso en defensa del nido; algunas especies
huyen de sus nidos cuando se les molesta.
Mischocyttarus mastigophorus presenta dos
formas de color que coexisten en Monteverde.
Aunque se sabe que otras especies de
Mischocyttarus varían en el color del cuerpo
según su distribución geográfica (J. Carpenter,
com. pers.), este es el primer reporte de una
avispa eusocial con dos formas discretas de
colores que coexisten dentro de una población.
Nuestra investigación sugiere que M.
mastigophorus exhibe mimetismo dual, con dos
especies del género epiponino Agelaia, como
modelos para las formas de M. mastigophorus.
Además, las frecuencias relativas de las
coloraciones
de
M.
mastigophorus
correspondían con la abundancia relativa de sus
supuestas especies modelo a diferentes alturas,
como sería el caso si la presencia de los modelos
afectara la aptitud biológica de las formas.
Las colonias de M. mastigophorus fueron
recolectadas en 1994 y 1996 de los aleros y las
paredes de edificios en Monteverde; la
recolección se hizo de noche para asegurar que
todos los adultos estuviesen presentes. Las
colonias se recogieron y las avispas adultas se
congelaron para el recuento de población de la
colonia. Se examinaron colonias adicionales en
el campo, y se observaron para cuantificar los
adultos durante las horas del día. Las
ubicaciones de las colonias de las supuestas
especies modelo (Agelaia yepocapa y A.
xanthopus) se registraron entre julio 1988 y
enero 1996. La presencia de obreras forrajeras
de la especie modelo se registró en cebos de
carne colocados en diferentes elevaciones
(O'Donnell 1995).
Los tonos y patrones de color de las formas
pálidas de M. mastigophorus, se parecían mucho
a los de Agelaia yepocapa, y las formas oscuras
se parecían mucho a A. xanthopus. Agelaia
	
  

yepocapa y A. xanthopus se encuentran entre las
avispas de forrajeo más comúnmente
encontradas en Monteverde. Ambas especies de
Agelaia suelen tener colonias de varios miles de
adultos, los cuales se defienden vigorosamente
contra los intrusos (O'Donnell y Jeanne 1990).
Los machos y las hembras dentro de las
formas de M. mastigophorus son similares en
color y en el patrón. Los machos son fácilmente
reconocibles por sus antenas alargadas y
filamentosas; no hay intergradación evidente
entre las formas. La forma pálida y A. yepocapa
son amarillas en toda la extensión lateral y
negras con manchas amarillas en el dorso. Los
modelos y los imitadores comparten patrones
similares de marcas negras, particularmente en
el dorso del gáster (los segmentos distales del
abdomen). La mayor cantidad de negro en el
gáster y el tono más profundo de la coloración
amarilla, ayudan a distinguir tanto el modelo
como el imitador, de sus congéneres simpátricos
de amarillo y negro (por ejemplo, M. mexicanus
y A. areata). La coloración de la forma oscura es
casi idéntica a la de su supuesto modelo, A.
xanthopus. El cuerpo de la forma oscura es de
color marrón chocolate profundo, con amarillo
en las patas y mandíbulas amarillas. Ningún otro
véspido comparte esta coloración.
Mischocyttarus mastigophorus va de 1475 m
s.n.m. a por lo menos 1600 m s.n.m. (Cuadro
4.2). El rango de A. yepocapa parece incluir
elevaciones más bajas que M. mastigophorus, y
es posible que no incluya las elevaciones más
altas del rango del imitador. El rango de A.
xanthopus parece superponerse al rango
altitudinal de M. mastigophorus por completo.
Las frecuencias relativas de las formas de M.
mastigophorus cambian con la altitud (Cuadro
4.2), se supone que en respuesta a las diferencias
en los rangos altitudinales de las especies
modelo. La preferencia de los depredadores por
una forma de color, dependiendo de la
experiencia con diferentes especies modelo a
diferentes
alturas,
podría
generar
la
correspondencia observada entre la abundancia
del imitador y del modelo. Se podrían utilizar
experimentos de selección con depredadores que
cazan visualmente para poner a prueba esta
hipótesis.

192

Cuadro 4.2 Número de tipos de colonias de Mischocyttarus mastigophorus y adultos de las formas de color en diferentes
elevaciones en Monteverde.

	
  
Tipos de colonia: Sólo pálido, solamente formas pálidas de adultos presentes; Mezclada, formas pálidas y oscuras de
adultos presentes; sólo oscuro, solamente formas oscuras de adultos presentes.
Los tipos de colonia tenían diferentes abundancias relativas en diferentes elevaciones (cociente de probabilidad
C2=12.90; df=4; p<.05; Fienberg 1989); colonias con adultos de la forma oscura fueron más comunes en elevaciones más
altas. Las formas de color tenían diferentes abundancias relativas en diferentes elevaciones (cociente de probabilidad
C2=47.21; df=2; p<.001); las avispas de la forma oscura fueron más abundantes en las elevaciones más altas.
a
Números de nidos pre-salida (asociaciones de fundadores que no habían producido progenie adulta todavía) están en
paréntesis.
b
Números de machos están en paréntesis.
	
  

El hecho de que adultos de formas pálida y
oscura pueden emerger de un nido en el mismo
día, sugiere que el polimorfismo tiene una base
genética, pero los determinantes ambientales
como la temperatura o la ingesta de alimentos no
pueden ser descartados. ¿Cómo evolucionaron
dos formas discretas de M. mastigophorus? Es
posible que las formas hayan sido aisladas
anteriormente. Se necesitan datos sobre la
supervivencia diferencial de las formas de M.
mastigophorus con la elevación, para evaluar si
existe la selección de diferentes frecuencias de
formas, lo que podría mantener el polimorfismo
en Monteverde.
Los insectos de cuerpos oscuros tienden a
alcanzar la temperatura de vuelo con más
facilidad que sus congéneres de cuerpo pálido en
climas fríos. Los colores corporales de otras
avispas véspidas, sugieren que la selección para
la termorregulación eficaz podría desempeñar un
papel en el establecimiento de los patrones
altitudinales de frecuencias de formas. Algunas
especies de Vespidae muestran marcas pálidas
reducidas en las poblaciones de las elevaciones
más altas, pero esta variación es más sutil que
las diferencias de color entre formas de M.
mastigophorus.

El grado en que este complejo de mimetismo
de Mischocyttarus y Agelaia es impulsado por
selección batesiana o selección de Müller, es
desconocido. Dado que M. mastigophorus
parece ser rara en comparación con ambas
especies modelo, es poco probable que su
presencia influya con fuerza en la selección de
los cambios en los patrones de color en Agelaia
spp. Nuestra hipótesis es que M. mastigophorus,
y otras especies de Mischocyttarus, son
efectivamente imitadores batesianos. Los nidos
de Mischocyttarus mastigophorus suelen estar
ubicados en sitios abrigados y oscuros. La
protección
mimética
puede
valerles
principalmente a las obreras en el campo, más
que a los nidos mismos.
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propia subfamilia (Bolton 1990). Todos los
Ecitoninae cazan en grupo, usualmente tomando
sólo presas vivas en sus enormes enjambres
(Hölldober y Wilson 1990, Gotwald 1995). Hay
más de 15 especies ecitoninas en Monteverde,
en los géneros Eciton, Labidus, Nomamyrmex y
Neivamyrmex. Aunque las hormigas guerreras
son un grupo diverso, casi todas las
investigaciones de comportamiento y ecología se
han enfocado en un solo linaje, el complejo
Eciton burchelli.
Eciton burchelli subespecie parvispinus, es la
hormiga guerrera más común en la zona de
Monteverde. Las obreras cazan durante el día
haciendo grandes invasiones en enjambre y es
común que entren a las casas. Durante estas
invasiones, el suelo se cubre con una capa densa
de obreras. Esta capa de hormigas puede tener 4
metros de largo y 2 metros de ancho, y se mueva
despacio sobre el suelo, espantando a las presas
adecuadas, las que luego son capturadas,
descuartizadas y trasladadas hasta senderos que
se alejan del frente de la invasión. Las colonias
exhiben ciclos endógenos de actividad y de
desarrollo sincronizado de cría, lo que ha sido
descrito con frecuencia en las hormigas
guerreras (Hölldober y Wilson 1990, Gotwald
1995). Alternan entre fases sedentarias
(permaneciendo en un solo hormiguero) y fases
nómadas (moviendo a un nuevo hormiguero
cada noche). Durante la fase sedentaria, la reina
pone una masa de huevos que nacen al mismo
tiempo y crecen juntos como una cohorte de
larvas. Cuando las demandas de alimento de la
colonia aumentan debido a la creciente cohorte
de larva, la colonia entra en una fase nómada,
desplazándose a nuevas áreas de caza cada día.
Cuando las larvas comienzan a puparse y las
demandas por comida disminuyen, otra fase
sedentaria comienza. Durante la fase nómada,
los hormigueros temporales suelen estar
localizados entre las gambas de árboles, junto a
troncos secos o en otros lugares expuestos. En
estas ocasiones, uno puede observar vivaques:
masas globulares de hormigas que forman las
paredes vivientes del nido.
Las especies del género Labidus también
realizan invasiones en enjambre. Dichas
especies tienen obreras de color negro que tienen
un tamaño promedio más pequeño que las
obreras de Eciton, y por consiguiente sus

Las hormigas no son un elemento conspicuo
del paisaje de Monteverde. Hay hormigas
guerreras que ocasionalmente invaden, plagas de
hormigas que habitan en las viviendas y
hormigas zompopas que son una molestia en las
huertas y hasta en las cocinas. A diferencia de
las tierras bajas, la vegetación no rebosa de
hormigas, ni el suelo está repleto de ellas; en el
frío y húmedo bosque nuboso, uno fácilmente
podría concluir que no hay hormigas. En
realidad, ningún lugar en Monteverde carece de
hormigas. Hasta el mojado y ventoso bosque
enano, un hábitat que parece ser hostil para las
hormigas, tiene sus especies particulares, aunque
pocas (Longino y Nadkarni 1990). Conforme se
desciende en cualquier dirección, la riqueza de
especies aumenta.
Con base principalmente en mi experiencia
de recolecta en Monteverde de 1983 a1996,
presento un resumen sobre las hormigas de
Monteverde, resaltando especies comunes y
conspicuas en seis grupos: 1) las hormigas
guerreras; 2) las hormigas zompopas (cortadoras
de hojas); 3) las hormigas plagas; 4) las
hormigas depredadoras grandes; 5) las hormigas
de la hojarasca del bosque nuboso; 6) las
hormigas del dosel del bosque nuboso.
Las hormigas pertenecen a la familia
Formicidae. Todas las hormigas son eusociales
(o evolucionadas de ancestros sociales en
algunas especies parásitas), lo cual significa que
exhiben: 1) una división reproductiva de labor,
con reinas reproductivas y obreras estériles o
casi estériles; 2) cuidado cooperativo de la cría;
y 3) traslape entre generaciones en la colonia.
Las obreras son hembras y carecen de alas. Las
reinas se diferencian de las obreras y
normalmente tienen alas que desechan antes de
establecer el nido. La biología general de las
hormigas se trata en Hölldobler y Wilson
(1990), y hay guías de géneros en Bolton (1994).
Hay 80 géneros de hormigas en Costa Rica, de
las cuales se conocen 46 en el área de
Monteverde.
Hormigas
guerreras
(incluyendo
Simopelta). Los Ecitoninae son las hormigas
guerreras del Nuevo Mundo, abarcando su
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invasiones parecen ser más densas. He visto
algunos
enjambres
de
Labidus
espectacularmente grandes cruzando los
caminos de Monteverde: parecen franjas anchas
de pintura negra. Labidus coecus es una especie
con obreras de un rojo oscuro y brillante y
fuertemente polimórficas. Es bastante común
incluso en áreas urbanas y se presenta desde
Texas hasta Argentina. En gran parte son
subterráneas (Perfeto 1992), pero vienen a la
superficie para alimentarse de fuentes de comida
local; estas incursiones cortas pueden ser en
enjambre. Son más omnívoras que otras
hormigas guerreras y recolectan residuos de
cocina. Aunque son diversas, las hormigas que
no hacen ataques en enjambre son menos
conspicuas. Cazan exclusivamente en columnas
y muchas veces son nocturnas o subterráneas.
En Monteverde, estas incluyen cuatro especies
más de Eciton, dos especies de Nomamyrmex, y
por lo menos cuatro especies de Neivamyrmex.
El género Simopelta es una hormiga guerrera
convergente (Gotwald y Brown 1967) de una
subfamilia diferente, los Ponerinae. Igual que las
hormigas guerreras, tienen obreras de ojos
reducidos que cazan juntas, desarrollo
sincronizado de cría y una reina grande y sin
alas que se parece notablemente a una reina de
hormiga guerrera. Tienen obreras negras poco
polimórficas y en el campo sus lentas columnas
se parecen a las de otra hormiga guerrera común
del bosque nuboso, Neivamyrmex sumichrasti.
Son relativamente comunes en bosques
primarios en la franja entre 500 y 1500 m s.n.m.
en la Vertiente del Atlántico, pero no se
encuentran en las tierras bajas. Es posible que
haya hasta cinco especies en la zona de
Monteverde.

tribu Attini. Estas hormigas recolectan
materiales en los cuales cultivan un hongo, el
cual provee el alimento de la colonia. Las attinas
varían mucho en el tamaño de las obreras, el
tamaño de las colonias y el sustrato del hongo.
Los géneros conspicuos que cortan hojas son
Atta y Acromyrmex. Estas hormigas cortan y
cosechan fragmentos de hojas para usar como
sustratos del hongo (Fig. 4.17). Otros géneros de
Attini tienen obreras más pequeñas que no son
cortadores de hojas conspicuas. En cambio,
recolectan excremento de orugas, partes de
insectos muertos, u otros materiales ricos en
nutrientes para los hongos (Hölldobler y Wilson
1990).
Hay dos especies de hormigas zompopas en
la zona de Monteverde. Atta cephalotes es una
hormiga grande, cortadora, de los pastizales
abiertos en las partes bajas de Monteverde. Las
colonias de Atta pueden ser enormes, con más de
un millón de obreras. Los nidos son sistemas
voluminosos de galerías subterráneas, con una
superestructura expuesta de tierra excavada que
puede medir varios metros de ancho.
Acromyrmex coronatus es una hormiga
cortadora pequeña, y es una plaga importante en
las huertas, la cual entra a las casas de noche
para recolectar comida dejada afuera. Sus nidos
son mucho más pequeños que los nidos de Atta,
muchas veces dentro o debajo de un pedazo de
madera, y muchas veces con una superestructura
de fragmentos de hojas muertas sueltos. No
excavan tierra tanto como Atta. Pueden ser
subarbóreas, anidando en una bifurcación baja
en las ramas de un árbol cargado de epífitas. A
diferencia de At. cephalotes, Ac. coronatus es
más tolerante a condiciones de bosque nuboso.
Las colonias se encuentran en áreas abiertas y en
pequeños claros, incluso en las cimas altas de
Monteverde.

Hormigas que cultivan hongos. Las
hormigas que cultivan hongos comprenden la
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Figura	
  4.17.	
  Hormiga	
  zompopa	
  (Acromyrmex	
  sp.)	
  cortando	
  el	
  pétalo	
  de	
  una	
  azucena.	
  Fotografía	
  de	
  Dan	
  Perlman.	
  

Hormigas plaga. Monomorium pharaonis es
una especie amarilla diminuta que es una plaga
en algunas casas en Monteverde. Esta es una
especie típica "vagabunda" (Williams 1994),
presente en edificios en todo el mundo y con
facilidad transportada por humanos. No es nativa
del Nuevo Mundo y raramente se encuentra
fuera de los edificios. Otras hormigas plaga de
Monteverde son especies nativas que entran a las
viviendas desde los hábitats circundantes.
Pheidole punctatissima es una especie pequeña,
color café; las soldado tienen amarillo en la
parte trasera de la cabeza. Esta especie es común
en áreas alteradas abiertas y puede alcanzar
densidades notablemente altas en casas de
Monteverde. Camponotus albicoxis es una
hormiga carpintera grande de color marrón con
blanco contrastante en las bases de las patas
centrales y traseras, y se conocen como cranny
ants (hormigas de rendijas) por residentes de
Monteverde (J. Campbell, com. pers.); tienen
sitios de nido efímeros que abandonan
fácilmente. En las casas, se pueden encontrar en
cajas viejas, detrás de libros en estantes y debajo
de ropa no usada en gavetas. Cuando son

descubiertas por humanos u hormigas guerreras,
las obreras responden rápidamente, recogiendo
las larvas y corriendo en todas direcciones para
establecer otro sitio de nido en otra cavidad
oscura. Buscan comida por la noche y son
carroñeros generalizados con preferencia por los
dulces. Los nidos también se encuentran debajo
de epífitas en árboles del dosel.
Solenopsis germinata es una hormiga de
fuego tropical común encontrada frecuentemente
en lugares abiertos alterados, como lugares
sembrados con cultivos anuales o alrededor de
viviendas. Anidan en el suelo, formando
montículos distintos de tierra excavada arriba de
sus nidos. Las obreras tienen una picadura
desmesuradamente fuerte para su tamaño.
Tienen el hábito de trepar sigilosamente las
piernas de las personas en altos números y luego
todas pican simultáneamente. Las hormigas de
fuego son carroñeros generalizados con fuertes
habilidades de reclutamiento. Normalmente se
consideran plagas porque son una molestia
general y por su habilidad de dañar plántulas
pequeñas, pero también pueden ser beneficiosas
como depredadores voraces de otras plagas de
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insectos. Solenopsis geminata tiene un rango
amplio a través de América Central y el sur de
América del Norte. Es nativa de Costa Rica,
donde es la única especie de hormiga de fuego
conocida (Trager 1991).
Depredadores grandes. Algunas de las
hormigas más conspicuas en Monteverde son las
hormigas grandes y negras de la subfamilia
Ponerinae. Estas hormigas buscan comida de
manera solitaria, y son depredadores de presas
vivas. Las tres ponerinas comunes grandes en
Monteverde son Leptogenys imperatrix,
Pachycondyla aenescens y Odontomachus
opaciventris. Leptogenys imperatrix es un
depredador especializado de isópodos. Las
obreras cruzan los caminos y senderos
apresuradamente, muchas veces cargando
isópodos en las mandíbulas. Las colonias son
pequeñas y los nidos son comunes y fáciles de
ver en el suelo de los cortes de camino en la
comunidad de Monteverde, debido a los rastros
de gris claro de cáscaras de isópodos, abajo de
las entradas de los nidos. Las obreras forrajeras
de Pachycondyla aenescens se observan a
menudo en los caminos en Monteverde y
consumen una amplia variedad de presas.
Pachycondyla aenescens es una especie montana
que se encuentra por encima de 1000 m s.n.m.
en el norte del neotrópico (W. L. Brown, com.
pers.). Odontomachus es un género de hormigas
grandes con mandíbulas grandes y chasqueantes
(Brown 1976). Odontomachus opaciventris, una
especie principalmente montana, es la especie
más común en la zona de Monteverde; anida en
madera podrida y puede ser común cerca de las
viviendas; las reinas aladas se ven con
frecuencia. Son depredadores generalistas que
cazan sus presas activamente y tienen una
picadura rápida y fuerte.
Hormigas de la hojarasca del bosque
nuboso. La hojarasca en el frío y húmedo
bosque nuboso no parece contener hormigas,
pero en realidad alberga una comunidad
moderadamente diversa (Longino y Nadkarni
1990, Nadkarni y Longino 1990). Las hormigas
de la hojarasca del bosque nuboso son
"criptobióticos": buscan comida dentro y debajo
de la hojarasca, fingiendo estar muertas al ser
perturbadas y son invisibles para un observador
casual. Sin embargo, la hojarasca tamizada
suspendida en aparatos de extracción (por

ejemplo, embudos de Berlese, bolsas de
Winkler; Besuchet et al. 1987) puede producir
un número sorprendente de hormigas. Algunos
habitantes característicos son los conocidos y
diversos géneros Solenopsis, Pheidole y
Hypoponera (pero menos especies que en las
tierras bajas) y grupos menos conocidos como
Stenamma,
Adelomyrmex,
Lachnomyrmex,
Dacetonini,
Basicerotini,
Cryptopone,
Gnamptogenys, Proceratium y Amblyopone. Los
hábitos de estas hormigas crípticas de la
hojarasca prácticamente se desconocen, pero un
número sorprendente de hormigas han sido
nombradas gracias a las labores de Carlo
Menozzi (1927, 1931a, 1931b, 1936).
Hormigas del dosel. Un ascenso al dosel en
los bosques de tierras bajas revela troncos,
ramas y hojas rebosando de hormigas; en
contraste, el dosel en Monteverde, con sus ramas
cubiertas de epífitas y suelo, parece estar
desprovisto de ellas. Buscando con paciencia,
uno puede encontrar alguna obrera de
Procryptocerus o Camponotus en las superficies
de hojas o ramas. Hay abundancia de actividad
de hormigas en el dosel de Monteverde, pero
hay que buscar dentro y debajo de las epífitas.
Al quitar grandes capas de epífitas se revela
abundancia de hormigas, aunque muy diminutas,
viviendo entre la superficie de la rama y la capa
de raíces de epífitas. Las colonias de estas
hormigas parecen no tener límites. Lo que
parecen ser columnas continuas de hormigas,
conectan agrupaciones de obreras, dispersadas a
intervalos de unos centímetros hasta un metro o
más. Dos especies comunes de hormigas que se
parecen (una especie de Solenopsis y de
Myrmelachista) comparten este hábito. Las
copas de árboles individuales están dominadas
por una de estas dos especies.
Solenopsis anida casi exclusivamente en las
superficies de las ramas, y las agrupaciones de
obreras contienen larvas, pupas y una o más de
las reinas de la colonia. Parecen ser
"unicoloniales," con múltiples reinas y los
límites de la colonia no están bien definidos.
Myrmelachista viven en espacios en las
superficies de las ramas y se extienden a
cavidades dentro de estas. Las larvas y las pupas
están concentradas en estas cavidades, en vez de
en la superficie de la rama. Estas cavidades en
las ramas pueden ser extensas, abarcando
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muchas ramas en la copa de un árbol. El
alimento de estas hormigas no se conoce, pero
ambas especies se encargan de los homópteros
de Coccoidea (chinches harinosos e insectos
escama). Los homópteros son abundantes a lo
largo de los senderos de hormigas en las
superficies de las ramas, y en el caso de
Myrmelachista, adentro de los tallos también, en
las paredes de las cavidades de las ramas.
Debido a su prevalencia entre los árboles y su
abundancia dentro de ellos, estas hormigas
deben formar una gran parte de la biomasa
animal en estos bosques. Su presencia como
consumidores importantes, en especial su
control de los homópteros herbívoros, sugiere
que tienen un impacto importante en los
procesos de traslado de nutrientes en estos
bosques. Su contribución a las reservas de
biomasa en el bosque y a los procesos de
transferencia
de
nutrientes,
merece
investigación.
Otras hormigas del dosel en Monteverde
tienen nidos más discretos y colonias definidas
con bordes mucho más claros. Una especie
común y conspicua es Pheidole innupta. Esta
hormiga grande forma colonias populosas en
grandes masas globulares de epífitas; raras veces
se ven en la superficie y sus hábitos de
alimentación se desconocen; para encontrarlas,
hay que abrir grandes masas de epífitas en el
dosel, de las cuales emergen altas cantidades de
hormigas negras, cuya débil picadura no posa
amenaza alguna para los trepadores de árboles.
Una especie del complejo Stenamma schmidti
se presenta en el dosel del bosque nuboso. Los
nidos están debajo de pequeños parches de
epífitas, muchas veces en ramas delgadas. Las
colonias son pequeñas, con no más de una
docena de obreras y una reina. Esta especie del
dosel tiene una distribución que complementa
los otros miembros del complejo S. schmidti,
que son comunes en la hojarasca del bosque
nuboso. Las especies del complejo schmidti del
bosque nuboso, están limitadas a sitios
montanos. En contraste, las especies del dosel en
Monteverde también ocurren en todos los
bosques húmedos de tierras bajas en Costa Rica,
donde se encuentran en el suelo, no en el dosel.
Las causas de este cambio en microhábitat entre
elevaciones, puede resultar de la exclusión
competitiva por otros miembros del complejo

schmidti, o el resultado de adaptación a
condiciones microclimáticas particulares. En los
bosques nubosos, el dosel sufre temperaturas
más extremas, así como mayor sequedad que el
suelo del bosque (Bohlman et al. 1995). Quizás
las variables del microclima que son importantes
para Stenamma, hacen que el dosel del bosque
nuboso y el suelo de los bosques de tierras bajas,
sean más similares entre sí, que con el suelo del
bosque nuboso.
Biogeografía y variación geográfica. La
historia ha dejado su marca en las hormigas de
Monteverde, con elementos que se derivan tanto
del norte como del sur. Los géneros Stenamma y
Cryptopone son holárticos y se restringen cada
vez más a las tierras altas, cuando uno va hacia
el sur en América Central. Stenamma desaparece
en el norte de América del Sur, y Cryptopone no
aparece más al sur que Costa Rica. Estos son los
equivalentes de los robles (Quercus spp.), que
muestran un patrón parecido. El resto de los
géneros de hormigas en Monteverde, están
distribuidos ampliamente en el neotrópico.
Los patrones a nivel de especies en
Monteverde y cerca de Monteverde son
complejos, y son comunes las distribuciones
parapátricas. Las tierras bajas al oeste, contienen
fauna mesoamericana adaptada a las condiciones
del bosque estacionalmente seco. Las tierras
bajas al este contienen una combinación de
elementos
sudamericanos
y
elementos
endémicos a América Central, derivados de
América del Sur y adaptados a las condiciones
del bosque lluvioso siempre verde (Genry 1982).
Los taxones de ambos lados coexisten en
Monteverde, o cerca de Monteverde, como es el
caso del complejo de Eciton burchelli. El bosque
nuboso también alberga especialistas montanos,
por ejemplo Pachycondyla aenescens.
Las hormigas crípticas de la hojarasca del
bosque muchas veces exhiben bandas de
"formas" parapátricas y discretas segregadas por
elevación. Dos formas morfológicamente
distintas de Octostruma balzani se presentan
justo al este y al oeste de Monteverde, pero no se
encuentran en la banda angosta de bosque
nuboso que los separa. Una forma grande y
oscura de Eurhopalothrix cf. gravis se da a
través de las elevaciones intermedias de la
Vertiente del Atlántico, en el bosque nuboso de
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Monteverde y en el fondo de la franja siempre
verde, en el lado Pacífico. Sin embargo, los
especímenes de la franja angosta de bosque
nuboso en la cresta de la fila son sutilmente
diferentes de los otros. Neostruma brevicornis y
N. myllorhapha son propias de las tierras bajas
de Costa Rica, y ambas tienen formas distintas
que son más grandes y más oscuras en
Monteverde, y en otros bosques nubosos de
Costa Rica. Cyphomyrmex salvini tiene varias
formas simpátricas distintas en las tierras bajas,
y una forma distinta, casi negra, que ocurre en la
franja angosta del bosque nuboso alto.
Discothyrea horni se encuentra desde el bosque
nuboso en Monteverde, hasta nivel del mar en el
lado Atlántico, pero en las tierras bajas traslapa
con una forma más pequeña y de color más
claro.
Los especímenes montanos de especies con
rangos amplios muchas veces son más grandes y
más oscuros que sus contrapartes de las tierras
bajas (Brown 1959). Observaciones de las
hormigas en el bosque nuboso de Monteverde
han corroborado este dato y revelado que una
variación geográfica de esta clase puede ser
sorprendentemente discreta, y ocurrir en escalas
pequeñas. Monteverde es un lugar ideal para la
investigación de las fuerzas ecológicas actuales,
y los procesos históricos que impulsan la
variación de formas. Es un laboratorio excelente
para la investigación de especies de hormigas y
de su especiación.
	
  
4.7.6. Crawfordopsis luctuosa, una abeja
que anida en el suelo de las tierras altas
de América Central
Gard	
  Otis	
  

Diphaglossinae), conocidas de las tierras altas de
América Central desde Chiriquí, Panamá, hasta
Chiapas, México. Solía considerarse una abeja
escasa, hasta que se reportaron agrupaciones de
nidos a lo largo de los cortes de camino en
Monteverde (Otis et al. 1982) y en Chiriquí
(Roubik y Michener 1985). El carácter
permanentemente abierto de estos tajos ha
permitido el establecimiento de sitios activos de
anidamiento hasta por 25 años (Roubik y
Michener 1985). Grandes agrupacionescon
cientos de nidos activos y densidades de hasta
21 nidos/m2 pueden desarrollarse, aunque esto
puede ser un resultado de la perturbación
humana. Antes de la presencia humana, la
nidificación probablemente se limitaba a áreas
de deslizamientos de tierra naturales, que tapaba
la vegetación después de algunos años.
Una hembra Crawfordapsis cava en el suelo
un túnel casi vertical de una profundidad
sorprendente de 45-120 centímetros. A lo largo
de las partes inferiores de este túnel, construye
madrigueras laterales de 3 a 8 cm de largo. Al
final de cada túnel lateral, el túnel sube un poco
y luego gira hacia abajo para formar una celda
vertical de 33 a 38 mm de largo. La hembra
moldea la superficie de la celda con arcilla fina y
luego secreta un material que deja una película
brillante y clara parecida a celofán en la celda, lo
cual es típico de esta familia. Esta película sirve
para excluir la humedad del suelo y para
mantener intacta la mezcla líquida de polen y
néctar traída por la hembra. La hembra pone un
huevo en esta superficie de alimento líquido, y
luego llena el túnel lateral con tierra. La larva
flota sobre la comida durante su desarrollo, pero
durante la pupación, teje una estructura a manera
de piso para mantener la pupa más arriba del
líquido que queda en el fondo de la celda (Rozen
1984). Después de completar su desarrollo, el
adulto emergente tiene que cavar para salir al
túnel vertical principal.
Durante la estación seca, fresca y ventosa
(finales de febrero), la mayor parte de la
actividad de las hembras en La Ventana, ocurre
entre las 09:00 y 14:30 horas (Otis et al. 1982).
Durante la estación lluviosa (finales de julio),
algunas hembras comienzan a buscar comida
antes de las 06:00 h y continúan hasta media
tarde. Hay muy pocas observaciones de
Crawfordapsis pecoreando en las flores. Parte

Un destino popular para senderistas que
visitan Monteverde es La Ventana, en la
Divisoria Continental, donde los caminantes
encuentran numerosos hoyos de 1 cm en
diámetro dispersados sobre el camino y el borde
del acantilado. Un pequeño montículo de tierra
cerca de los huecos indica que los habitantes han
estado cavando activamente. Es casi seguro que
se podrán observar varias abejas grandes de
color marrón y negro, volando despacio cerca al
suelo antes de aterrizar y entrar en estos huecos.
Son Crawfordapsis luctuosa (Colletidae:
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del pecoreo debe ocurrir a una distancia
considerable del nido, porque las abejas se
ausentan de sus nidos durante períodos de hasta
25 a 142 minutos. Análisis detallados de los
contenidos de las celdas indican que entre 75 y
99% del polen en cada celda, era de especies de
Melastomataceae, Solanaceae y Begoniaceae
(Roubik y Michener 1985), familias que tienen
flores sin néctar y el polen en anteras tubulares
que abren por un poro pequeño. La recolección
eficiente del polen de estas flores requiere
polinización por zumbido de las abejas: después
de posarse sobre una flor, la abeja vibra los
músculos de vuelo; las vibraciones se transmiten
por la flor, provocando la expulsión del polen de
las anteras, para caer sobre el cuerpo de la abeja
(Buchmann 1983). El polen de otras plantas en
las
familias
Proteaceae,
Loranthaceae,
Passifloraceae, Polygalaceae y Sapotaceae, se
puede encontrar en las celdas de los nidos en
densidades bajas, y probablemente son fuentes
de néctar para las abejas hembras.
De acuerdo con un estudio (Otis et al. 1982),
sólo aproximadamente la tercera parte de las
abejas marcadas mostraron fidelidad a los nidos;
la mayoría visitaron más de un nido, aunque
muchas de estas visitas duraron menos de 1
minuto y probablemente fueron resultado de
errores de orientación o visitas exploratorias a
nidos que ya contenían otras hembras. En otro
estudio (1981), la fidelidad al nido fue mucho
mayor: 65% de las abejas visitaron solamente un
nido. Otras abejas visitaron hasta cinco nidos
diferentes; en algunos casos, estas fueron abejas
jovenes iniciando nidos. Sin embargo, las abejas
alternan entre un estatus como "errabundo" y un
estatus como proveedor, a medida que envejecen
(Jang et al. 1996). También observé casos de
cambios de nidos: de las 136 abejas marcadas a
finales de julio, 10 todavía estaban vivas el 3 de
setiembre;de estas, tres se habían establecido en
nidos que anteriormente fueron ocupados por
otras hembras, y otras tres se mantuvieron en los
mismos huecos durante el período intermedio de
36 a 40 días. Se observaron tres invasiones en 90
nidos.
Dada la gran inversión de tiempo y energía
requerida para construir y abastecer las celdas,
uno esperaría que las hembras recién emergidas
busquen y tomen poder de nidos vacíos, o nidos
con
celdas
parcialmente
aprovisionadas

(Eickwort 1975, Brockmann et al. 1979). Sin
embargo, la baja frecuencia de interacciones
entre hembras y ocupación dual de nidos, indica
que las invasiones directas de nidos ocupados no
ocurren a menudo. Cuando una abeja entraba a
un nido ya ocupado por una hembra residente, se
escuchaban zumbidos fuertes, y la abeja intrusa
salía rápidamente. No hay evidencia de
anidación comunal, ni de cooperación entre
hembras.
Los Crawfordapsis machos se pueden
observar fácilmente cerca de las agrupaciones de
nidos, especialmente si el tiempo está soleado.
Vuelan sobre áreas pequeñas, normalmente a
menos de 1 metro del suelo. Aunque interactúan
poco con otros machos, continuamente
persiguen a las hembras que regresan a los nidos
e intentan copular con ellas. Después de dejar el
nido, es posible que pasen el resto de sus vidas
afuera. Tienen que visitar las flores para obtener
el néctar que alimenta su vuelo. Nada se sabe
acerca de su pecoreo.
En excavaciones de nidos de Crawfordapsis
en Panamá, se encontraron tanto larvas como
adultos de escarabajos ampollas, Tetraonyx
cyanipennis (Meloidae), habitando en las celdas
(Roubik y Michener 1985). Se cree que esta
especie, como muchos escarabajos ampollas, es
capaz de parasitar sus abejas huéspedes cuando
el escarabajo está en la etapa larval. La larva, de
patas largas se sube a una flor y luego se agarra
a una abeja mientras pecorea. Ya dentro del nido
de las abejas, ataca sus huevos. Las etapas
larvales más tardías, probablemente se alimentan
como cleptoparásitos, del polen y el néctar
almacenado en la celda. No se sabe si este u otro
escarabajo ampolla está asociado con
Crawfordapsis.
El hecho de que Crawfordapsis luctuosa
tiene agrupaciones discretas de anidamiento,
ofrece
oportunidades
de
investigación.
Investigaciones de largo plazo de hembras
marcadas ayudarían a clarificar la base ecológica
de cambio de nidos y la visitación a múltiples
nidos en algunas abejas. Marcando los machos
cuando están saliendo de los nidos y
observándolos a través del tiempo, podríamos
estudiar sus estrategias de apareamiento. Las
tasas de migración de las abejas entre
agrupaciones, la frecuencia de colonización de
nuevos sitios de anidamiento y la variación
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estacional en la actividad de las abejas, son
temas fértiles para la investigación.
	
  
4.7.7. Abejas sin aguijón de los bosques
nubosos
Jorge	
  Lobo	
  

naturales adecuadas para la nidificación, y la
presencia de especies parásitas específicas a
estas altitudes.
Partamona sp., P. grandipennis y Meliwillea
bivea son comunes en bosques entre 1500 m
s.n.m y 2000 m s.n.m. y se encuentran desde los
volcanes en la parte noroeste del país hasta la
cordillera de Talamanca en el sur de Costa Rica
y en Panamá. Son abejas sin aguijón de tamaño
mediano, casi uniformemente negras y con una
superficie cuticular brillante. Partamona
grandipennis y M. bivea se encuentran
solamente por encima de 1500 m s.n.m. Estas
dos especies anidan en troncos, mientras que
Partamona sp. también anida en barrancos
terrosos, cavidades artificiales y construcciones
semi-expuestas hechas de barro. Partamona sp.
tiene una distribución altitudinal amplia (0-2200
m s.n.m.) y se adapta más fácilmente a hábitats
montañosos alterados por la actividad humana.
Partamona grandipennis se distingue de
Partamona sp. por su tamaño más grande, sus
alas más oscuras y un espacio malar (el área
entre el ojo y la mandíbula) más ancho. La
arquitectura del nido se desconoce. La entrada
del nido de la segunda especie tiene forma de
embudo. En los bosques nubosos de elevaciones
altas en Costa Rica, estas dos especies son
abundantes y son fuertemente atraídas a
sustancias azucaradas y cenizas de fogatas.
Partamona sp. es particularmente agresiva cerca
de su nido. Ante un disturbio, muchas obreras
salen del nido para morder la piel y enredarse en
el pelo del observador, a veces untándolo con
resinas traídas del interior del nido. Partamona
grandipennis demuestra los mismos hábitos
agresivos, que son característicos de algunas
especies de abejas sin aguijón.
Entre las abejas de las tierras altas de Costa
Rica, M. bivea es un género endémico en Costa
Rica y Panamá, el único caso de endemismo a
nivel de género entre los Meliponinae de
América Central y México (Roubik et al. in
press.). Dos nidos de esta especie se han
observado en cavidades de árboles, uno en
Roupala glaberrima (Proteaceae), en Cerro
Echandi y uno en un higuerón en Zurquí de
Moravia. La entrada al nido es muy sencilla, sin
un tubo ni otra estructura prominente construida
por las abejas, algo que la distingue de las
entradas de nidos de Partamona y

Las abejas sin aguijón (subfamilia
Meliponinae), son un grupo abundante de
insectos sociales de bosques neotropicales. Sus
colonias están organizadas en sociedades con
castas que consisten de una sola reina y cientos o
miles de obreras. La mayoría de las especies
construyen nidos dentro de árboles huecos, pero
algunos anidan en el subsuelo, dentro de nidos
de termitas u hormigas, o en construcciones
expuestas. El nombre común de este grupo viene
de su ponzoña muy reducida (funcionalmente
sin aguijón), una condición derivada con
respecto a otras abejas. Estas abejas visitan
numerosas especies de plantas y muestran una
amplia flexibilidad en sus fuentes de néctar y de
polen. Otra característica más particular es su
hábito de recolectar materiales como resinas,
gomas, sales minerales, excremento y carroña,
que usan para construir estructuras internas en el
nido y para proveer alimento suplementario.
En Costa Rica hay aproximadamente 50
especies de abejas sin aguijón en 12 géneros. La
mayoría de las especies ocurren exclusivamente
por debajo de los 1500 m s.n.m., especialmente
en los bosques lluviosos de tierras bajas del
Caribe o en la Península de Osa. He encontrado
solamente siete especies por encima de 1500 m
s.n.m.: Trigona fulviventris, T. corvina,
Scaptotrigona
mexicana,
Melipona
melanopleura, Partamona sp. cercano a cupira),
P. grandipennis y Meliwillea bivea. La mayoría
de estas son negras o marrones en coloración, y
las especies de colores claros están limitadas a
las tierras bajas. Paratrigona ornaticeps y
Tetragonisca angustula, también se han
encontrado por encima de 1500 m s.n.m.,
aunque son escasas en esta altitud. Algunos
posibles factores que limitan la diversidad de
abejas sin aguijón en los bosques nubosos
incluyen: habilidad limitada de las abejas
individuales o de las colonias para la
termorregulación del nido en ambientes más
frescos, menos disponibilidad de cavidades
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Scaptotrigona. La cámara de cría está compuesta
de panales horizontales sin conexiones ni pilares
que se extienden a través de toda la cámara de
cría (a diferencia de Partamona). Los panales
están envueltos en varias capas interconectadas
de cerumen (involucro) con una forma compleja
y una anchura de 5-6 cm. Se ha medido una
diferencia de hasta 10° C entre el interior y el
exterior de esta envoltura. Afuera del involucro
hay recipientes de miel y de polen, estructuras
con forma de pote de cera y resina. El polen es
de diferentes colores y formas y se deriva de
distintas familias de plantas; un solo recipiente
contiene una mezcla. Esta especie, junto con
Partamona, Scaptotrigona mexicana y otras
subfamilias de abejas, abundan en las flores de
plantas de crecimiento secundario, por ejemplo
Miconia sp. (Melastomataceae) y Neomirandea
angularis (Asteraceae).
La existencia de un género de abeja sin
aguijón endémico en los bosques nubosos de
Costa Rica y Panamá, es interesante desde una
perspectiva biogeográfica. Meliwellea carece de
las características morfológicas derivadas y
distintivas de otros géneros y parece ser un
descendiente directo de un linaje de abejas sin
aguijón. Debido a que la subfamilia Meliponinae
posiblemente se originó en Gondwana (el
supercontinente antiguo del hemisferio del sur),
el origen de un género primitivo endémico en el
sur de América Central sugiere migraciones
antes del Pleistoceno. La presencia de esta abeja
exclusivamente en las tierras altas es
sorprendente, dado que la subfamilia es más
diversa en las tierras bajas. Nuestra ignorancia
de muchos aspectos de la biología de abejas del
bosque nuboso, sumada al descubrimiento de un
elemento endémico en este hábitat, demuestra la
necesidad de conservar los bosques.
	
  
4.7.8. Las abejas melíferas africanizadas,
inmigrantes recientes a Monteverde
Gard	
  Otis	
  

publicitado, es que se distribuyeron cientos de
abejas reinas vírgenes africanas a apicultores a
finales de los años 1950, con el fin de crear
colonias híbridas más productivas (Spivak et al.
1991). En unos pocos años, se estableció una
población silvestre de abejas melíferas
"africanizadas",
muy
parecidas
en
comportamiento, morfología y genética a las
abejas de la región de sabana del este de África.
La abeja melífera (Apis mellifera) es nativa
de Europa y África. Muchas razas o subespecies
han evolucionado bajo condiciones ambientales
muy variadas. En el clima templado de Europa,
las abejas experimentan una abundancia breve
de recursos florales en el verano, seguida por un
invierno largo y frío, que genera características
biológicas que no adaptadas al trópico. Como
consecuencia, aunque las abejas europeas
importadas a América Latina durante la colonia,
crearon una industria de apicultura, estas razas
generalmente no sobrevivían sin manejo, y raras
veces establecieron poblaciones silvestres.
Para obtener mejores cosechas de miel, los
brasileños importaron reinas reproductoras,
principalmente de Sudáfrica (A. m. scutellata) en
1956. Su comportamiento extremadamente
defensivo fue una preocupación y, después del
escape, dio origen al sobrenombre de "abejas
asesinas" o killer bees. Se reprodujeron
ampliamente y huían durante períodos de
escasez de néctar. Estos rasgos no agradaron a
los apicultores, pero las abejas florecieron en el
Nuevo Mundo. Se estimó que en 1995, había
aproximadamente un billón de abejas que
cubrían un área de 16 000 000 km2 (Roubik
1989). Esta colonización ha sido notablemente
rápida; pocos años después de su escape,
expandieron su rango a velocidades entre 300 y
500 km/año, con una tasa desenfrenada hasta
1994. Frecuentemente alcanzan densidades de
10 a 15 colonias/Km2 (entre 90 000 y 450 000
abejas/km2), de 2 a 4 años después de la llegada
a una nueva área.
Comenzando en 1976, durante un tiempo
hice un monitoreo de colonias individuales de
abejas en la Guyana Francesa. Por medio de la
cuantificación de las tasas de nacimiento
(enjambres) y muerte, hice un modelo de las
dinámicas de población en su período inicial de
crecimiento. Comenzando con una sola colonia
establecida, se calculó que la alta tasa de

En 1957, 26 colonias importadas de abejas
melíferas africanas escaparon de un apiario
cerca de Río Claro, en São Paulo, Brasil. Un
visitante ingenuo quitó las rejillas de entrada de
las colmenas y algunas de las colonias
experimentales
escaparon.
Algo
menos
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enjambres producía un promedio de 60
"enjambres hijos" por año. Las colonias vivían
un promedio de sólo siete meses, pero estimé
que la población creció 16 veces su tamaño en
un solo año (Otis 1991). Estos datos respaldan
muchas observaciones de crecimiento rápido de
población, en muchas áreas de América Latina.
Las primeras abejas africanizadas en Costa Rica
fueron descubiertas cerca de San Isidro del
General, el 2 de febrero de 1983. En un mes, se
habían realizado observaciones de pecoreo en el
Parque Nacional de Santa Rosa, cerca de la
frontera con Nicaragua. En las zonas
estacionalmente secas de la Vertiente del
Pacífico, la población silvestre creció
rápidamente, y en 1986 la mayoría de las
colmenas de apicultores se habían africanizado.
En elevaciones más altas, los enjambres han sido
menos frecuentes, y la africanización ha
avanzado más despacio (Spivak 1991). En
Monteverde, el clima fresco, húmedo y ventoso
retrasa el crecimiento de las colonias,
reduciendo la frecuencia de enjambres. Aunque
las abejas africanizadas probablemente están
presentes en la zona, no son comunes y han
provocado pocos daños a los humanos y al
ganado. Son mucho más comunes en la región
más seca y calurosa de San Luis.
La invasión de Apis a áreas que
anteriormente carecían de abejas melíferas, tiene
posibles consecuencias para la diversa
comunidad de abejas nativas. En la Guyana
Francesa, la proporción de obreras haciendo
pecoreo en una agrupación de flores de Mimosa
pudica, que resultaron abejas africanizadas,
aumentó de un 7% en 1977 (dos años después de
su llegada), a casi 75% en 1982. Este aumento
en Apis acompañó la disminución en la
proporción de dos especies de abejas sin aguijón
(Melipona),
presumiblemente
por
la
competencia con las abejas melíferas (Roubik
1987).
Tales cambios en la fauna de abejas nativas
probablemente afectan las poblaciones de
plantas polinizadas por zumbido. Las abejas
africanizadas no son capaces de realizar
polinización por zumbido, entonces conforme se
van reduciendo las poblaciones de otras abejas a
través de la competencia, pueden indirectamente
reducir el éxito reproductivo de algunas plantas
(Roubik 1989). Estos procesos de largo plazo no

se entienden bien. Debido a que la densidad de
abejas africanizadas es baja en regiones altas, el
impacto en las comunidades de plantas en
Monteverde debe ser insignificante, pero existe
la posibilidad de efectos en las especies de
plantas de las tierras bajas del Pacífico.
Un tema polémico es la importancia de la
hibridación entre abejas europeas y abejas
africanizadas. Las dos razas se entremezclan
(Rinderer et al. 1993), pero existe controversia
acerca de la aptitud biológica de estos híbridos.
Algunos estudios sugieren que desaparecen en
regiones
tropicales,
quizás
por
la
incompatibilidad genética que se expresa en los
híbridos de segunda o tercera generación
(Harrison y Hall 1993). El establecimiento de
abejas africanizadas en el Nuevo Mundo ha dado
a los biólogos la oportunidad de estudiar una
invasión biológica. Sorprende que pocos
estudios se hayan hecho en Costa Rica, tomando
en cuenta la gran base de datos creada acerca de
los sistemas de polinización, antes de la llegada
de abejas africanizadas. Estudios de repetición
bajo condiciones de altas densidades de abejas
africanizadas, darán un mejor entendimiento de
los impactos de estas abejas sobre las
comunidades de plantas.
	
  
4.8. Arácnidos: arañas, escorpiones y
ácaros
4.8.1. Introducción
Paul	
  Hanson	
  
Aparte de los insectos, el otro grupo principal
de artrópodos terrestres son los arácnidos, que
comprenden los alacranes (Diapositiva 4-7), los
pseudoescorpiones, los solífugos (arañas
camello o, en inglés, sun spiders o wind
scorpions), escorpiones látigo (uropigios),
amblipígidos, arañas, segadores, ácaros y
algunos grupos menos conocidos. El grupo más
grande (en cuanto a número de especies) de
estos grupos, son los ácaros (orden Acarina), que
ocurre en casi cada tipo de hábitat e incluye
fungívoros, depredadores, ectoparásitos de
animales (por ejemplo coloradillas y garrapatas),
endoparásitos de animales y chupadores de savia
de plantas (por ejemplo los ácaros araña y los

203

ácaros de las agallas). La mayoría de los grupos
	
  

de arácnidos son depredadores.

	
  
Figura	
  4.18.	
  Escorpión.	
  Fotografía	
  de	
  Barbara	
  Clauson.	
  

	
  
Las arañas están divididas en dos grupos
principales: las arañas errabundas (por ejemplo
las arañas saltadoras, las arañas lobo y las arañas
cangrejo) y las arañas sedentarias de telarañas.
Todas las arañas tienen hileras en su abdomen y
usan seda para hacer los sacos de los huevos,
pero solamente las arañas de telarañas usan seda
para construir redes complejas para capturar
presas. Entre los constructores de telarañas,
diferentes familias construyen diferentes tipos de
telarañas (Eberhard 1990). Por ejemplo,
Agelenidae construye una lámina horizontal
ligeramente cóncava con un retiro con forma de
embudo hacia un extremo; Linyphiidae
construye láminas horizontales ligeramente
convexas; Theridiidae y Pholcidae construyen
mallas irregulares. Las telarañas mejor
conocidas son las telarañas de orbe, que
consisten de hilos radiales y una espiral
pegajosa.

Nuestro conocimiento de los arácnidos de los
bosques nubosos es escaso en extremo. Se
conocen cuatro familias y 14 especies de
alacranes en Costa Rica y la más común en
Monteverde es Centuroides limbatus (Buthidae),
que presenta varias formas de color (Francke y
Stockwell 1987; (Fig. 4.18).
	
  
4.8.2. Distribución vertical de arañas
orbe tejedoras en un bosque nuboso en
Colombia
Carlos	
  Valderrama	
  A.	
  	
  
Traducido	
  al	
  inglés	
  por	
  Bob	
  Law,	
  traducido	
  al	
  
español	
  por	
  Richard	
  Joyce	
  
Medí la distribución vertical de arañas en un
bosque nuboso de Colombia (Reserva Natural
La Planada, 1850 m s.n.m.), un sitio que es
parecido a Monteverde en elevación y
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vegetación. Se compararon comunidades de
arañas en tres hábitats: bosque primario cerrado
(talado selectivamente en 1981, 15 años antes de
este estudio), bosque secundario (pastizales
ganaderos en regeneración que fueron
abandonados más de 10 años antes) y claros
naturales (formados por caídas recientes de
troncos dentro el bosque primario; Valderrama
1996). Mediante trampas pegajosas, se comparó
la distribución vertical de los insectos voladores
(presa supuesta) en los tres hábitats. Se recolectó
un total de 1118 arañas adultas, que
representaban 46 especies y ocho familias
(Anapidae,
Araneidae,
Deinopidae,
Mysmenidae,
Symphytognathidae,
Tetragnathidae,
Theridiosomatidae
y
Uloboridae).
Se capturaron muy pocas arañas en el dosel,
y de esas la mayoría fueron juveniles y adultos
pequeños. Los juveniles pertenecían a especies
del sotobosque, algo que puede reflejar su alta
capacidad para la dispersión aérea. En estudios
de termonebulización en el dosel, sólo el 2% de
los artrópodos recolectados ahí fueron arañas
(Erwin 1989). Esto sugiere que las arañas
probablemente no son más diversas en el dosel
que en el sotobosque, tal como en el caso de
muchas otras especies de artrópodos.
La mayor disponibilidad de estructuras de
soporte, por ejemplo epífitas en los troncos en
bosque primario, aparentemente permite que
muchas especies expandan sus rangos verticales.
Las epífitas también proveen refugios para
arañas. Por ejemplo, Azilia normalmente
construye su telaraña horizontal en la hojarasca,

cerca de troncos o raíces, pero en el bosque
primario, expande su distribución vertical a
epífitas en troncos verticales. Cyclosa construye
su telaraña en lugares relativamente protegidos,
como troncos verticales, plantas pequeñas y
arbustos. Micrathena pilaton y Chrysometa
otavalo, colocan sus telarañas en lugares
abiertos, como en medio de dos arbustos o
plantas pequeñas; esta última tiene una
distribución vertical parecida en los claros.
Todas estas especies, excepto Azilia, fueron más
abundantes en bosque primario, quizás debido a
la mayor abundancia de hojas grandes, ya que
construyen sus telarañas debajo de semejantes
hojas. Las pequeñas arañas Anapidae sp. 1 y
Symphytognathidae sp., también fueron más
abundantes en bosque primario. Naatlo sutila
(Theridosomatidae) construyó sus telarañas
principalmente en espacios abiertos, que son
más comunes en bosque secundario que en
bosque
primario.
Uloborus
trilineatus
(Uloboridae)
y
Epeirotypus
sp.
(Theridosomatidae), construyeron telarañas en
troncos verticales, este último prefiriendo
lugares
apartados.
Theridosoma
sp.
(Theridosomatidae) usaba arbustos en bosques
primarios y troncos verticales en bosques
secundarios. Chrysometa n. sp. (Tetragnathidae)
generalmente construía sus telarañas debajo de
ramas u hojas grandes. Leucauge sp. 1
(Tetragnathidae) fue excepcional, ya que fue
observado solamente en claros naturales donde
sus telarañas se encontraban en las partes
superiores de la vegetación y en pastizales
abandonados (Fig. 4.19).
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Figura	
  4.19.	
  Valores	
  promedio,	
  máximo	
  y	
  mínimo	
  de	
  la	
  altura	
  (en	
  centímetros)	
  de	
  la	
  distribución	
  vertical	
  de	
  arañas	
  
orbe	
  tejedoras	
  en	
  tres	
  hábitats	
  en	
  el	
  bosque	
  nuboso.	
  Las	
  barras	
  representan,	
  de	
  izquierda	
  a	
  derecha:	
  bosque	
  
primario	
  cerrado,	
  bosque	
  secundario	
  y	
  claros	
  naturales.	
  

	
  
Casi 3000 insectos fueron capturados en las
trampas pegajosas, y luego identificados. La

mayor cantidad de capturas se realizaron en el
bosque secundario, seguido por los claros
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naturales. En cada uno de los tres hábitats, el
mayor porcentaje de insectos fue capturado
cerca del suelo. En el bosque primario, el
porcentaje disminuyó de nivel 1 (0-0,3 metros) a
nivel 2 (1-1,3 metros), pero mostró un aumento
ligeramente progresivo en los niveles más altos.
En el bosque secundario y en los claros
naturales, la proporción de insectos capturados
disminuyó con mayor altura, lo cual contrasta
con los resultados de otros estudios (Sutton
1989). Esta discrepancia puede deberse a que
mis trampas se colocaron debajo del dosel, en
vez de encima del dosel.
El grupo más abundante de insectos
capturados en las trampas pegajosas fue Diptera,
seguido por Hymenoptera y Coleoptera. Diptera
constituía la mayor proporción en el bosque
secundario; Hymenoptera dominaba en claros
naturales y bosque primario; los Coleoptera
(Staphylinidae, Curculionidae, Scolytidae) se
distribuyeron de manera parecida en todos los
sitios. Aunque las cantidades de Coleoptera
generalmente disminuyeron con el aumento en
altura, en bosque primario las cantidades
aumentaron de nuevo en el nivel más alto (15
metros). Psocoptera y Homoptera no siguieron
este patrón general; el mayor número de estos
fueron capturados en bosque primario en el nivel
3 (2,5-2,8 metros); el mayor número de
Homoptera fue capturado en este mismo nivel en
claros naturales.
Aunque las trampas pegajosas ofrecieron
evaluaciones comparativas de poblaciones de
insectos en los tres hábitats boscosos y a
diferentes niveles, es posible que no reflejen los
tipos de presa capturados por las arañas (Chacón
y Eberhard 1980, Eberhard 1990). En otros
estudios (Uetz y Biere 1980, Uetz y Hartsock
	
  

1987), trampas de hilos pegajosos capturaron
presas similares a aquellas capturadas por
Micrathena gracilis. Sin embargo, las arañas
eligen y consumen solamente un subconjunto de
los insectos atrapados en la telaraña (Castillo y
Eberhard 1983). Presumiblemente, tanto el tipo
de telaraña como la estrategia de buscar comida
afectan la selección de presas de arañas orbe
tejedoras (Craig 1989).
La mayor abundancia de insectos en el
estrato más bajo del bosque, coincide con la
mayor abundancia relativa de arañas orbe
tejedoras en estos mismos niveles. Sin embargo,
en bosque primario, hubo un segundo pico de
abundancia de insectos en el dosel, algo que no
se reflejó en un aumento en la abundancia de
arañas. Se necesita más investigación sobre
todos los aspectos de la biología de arácnidos en
Monteverde.
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4
Insectos y arañas — actualización 2014
Paul Hanson

En los últimos quince años se han publicado
varios trabajos sobre los insectos de bosques
nubosos y es imposible incluirlos todos en esta
adenda. En particular, no ha sido posible
recopilar todos los trabajos taxonómicos que
incluyen especies de Monteverde, algo que sería
útil, puesto que la identificación es el
impedimento principal para los estudios de
insectos. Sin embargo, se trata de mencionar las
publicaciones taxonómicas más importantes (de
orden, familia o subfamilia) y también algunos
ejemplos de investigaciones específicas.
Igual que en Hanson (2000), lo que sigue está
organizado por grupos taxonómicos. No
obstante, algunas publicaciones tratan varios
grupos y, por tanto, no se ajustan a esta
organización; por ejemplo, los estudios de los
artrópodos asociados a las epífitas (Yanoviak et
al. 2004, 2006). Antes de entrar en los grupos
taxonómicos individuales vale la pena
mencionar dos comentarios generales. En primer
lugar, las estimaciones de número de especies en
cada orden de insectos son demasiado bajas y
aquí no se ofrecen nuevas cifras. En segundo
lugar, es importante recordar que, a pesar de los
avances señalados aquí, queda mucho más por

investigar; estamos apenas empezando a conocer
los artrópodos de bosques nubosos.
Los órdenes menores de insectos
Para las libélulas (Odonata) hay un sitio muy
útil en línea que provee claves y descripciones
de las familias, además de fotos de todas las
especies conocidas de Monteverde (Haber
2014).
En el orden Orthoptera existen dos trabajos
generales,
uno
sobre
las
esperanzas
(Tettigoniidae: subfamilia Conocephalinae)
(Naskrecki 2000) y otro sobre los saltamontes
(suborden Caelifera) (Rowell 2013), que
proveen recursos valiosos para los estudios
futuros de estos grupos de insectos.
Los chinches, salivazos, chicharritas,
membrácidos, etc. (orden Hemiptera)
La gran mayoría de los chinches (suborden
Heteroptera) son depredadores o fitófagos, pero
las especies de la subfamilia Triatominae
(Reduviidae) chupan sangre de vertebrados. En
Costa Rica una especie, Triatoma dimidiata, es
el vector de la enfermedad de Chagas. Una de
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las pocas investigaciones sobre este insecto en
condiciones silvestres fue llevada a cabo en
Monteverde (Salas Peña 2010). El insecto se
encontró principalmente en troncos de árboles
vivos, aunque su abundancia fue mayor en
ambientes domésticos.
En cuanto al suborden Auchenorrhyncha, la
publicación principal en los últimos años está en
un libro sobre Membracidae que incluye
herramientas para la identificación, fotos de
todos los géneros y resúmenes de la biología
(Godoy et al. 2006). Este libro abre las puertas
para los estudios futuros de esta familia. Una
publicación sobre los salivazos (Cercopidae)
asociados a los pastos (Thompson y LeónGonzález 2005) podría ayudar en la
identificación de las especies de Monteverde que
se encuentran en gramíneas.
Recientemente se llevó a cabo en Monteverde
un estudio en el cual se examinaron las
respuestas de seis especies de Auchenorrhyncha
con un modelo de Myioborus (Parulidae), un ave
que caza insectos espantándolos primero y luego
persiguiéndolos. Dos Membracidae (defendidos
por su estructura) fueron los más sensibles,
mientras que dos Cixiidae (defendidos por
camuflaje) fueron los últimos en responder y dos
Cercopidae (aposemáticos) mostraron una
respuesta intermedia (Galatowitsch y Mumme
2004).

han cambiado de plantas hospederas y pueden
ser polinizadoras de Cyclanthaceae y Anthurium
(Araceae) (Franz 2006).
Las mariposas
Lepidoptera)

y

polillas

(orden

Para las mariposas diurnas (superfamilia
Papilionoidea) hay un sitio en línea que provee
una lista de especies de Monteverde, con
información más detallada y fotos de las
especies de espejitos (Nymphalidae: Ithomiini)
(Haber 2001).
En Hanson (2000) se presenta un resumen de
la
biología
de
Manataria
maculata
(Nymphalidae-Satyrinae;
actualmente
clasificada como una subespecie de M. hercyna),
que pone huevos en bambú en las tierras bajas
de la vertiente del Pacífico (Murillo y Nishida
2003), pero pasa la mayoría del año en diapausa
reproductiva en las tierras altas, incluso en
Monteverde. Es una mariposa excepcional por
su vuelo crepuscular y uso de perchas comunales
diferentes—sitios protegidos cerca del piso
durante el día y en el dosel durante la noche,
probablemente para evitar aves durante el día y
ratones durante la noche (Hedelin y Rydell
2007). El órgano de Vogel, ubicado en la base
del ala anterior, detecta los ultrasonidos de
murciélagos insectívoros y, por tanto, permite a
esta mariposa iniciar un vuelo evasivo (Rydel et
al. 2003). Aunque el órgano de Vogel se halla en
la mayoría de los Satyrinae, este es el primer
caso en que se ha mostrado sensibilidad a los
ultrasonidos (otros Satyrinae posiblemente usan
este órgano para detectar el sonido asociado al
vuelo de aves).

Los escarabajos (orden Coleoptera)
Algunos trabajos generales, que incluyen
herramientas para la identificación y resúmenes
de la biología, existen para Staphylinidae
(Navarette-Heredia et al. 2002), ScarabaeidaeDynastinae (Ratcliffe 2003), ScarabaeidaeCetoniinae (Solís 2004), ChrysomelidaeCassidinae (Chaboo 2007) y ChrysomelidaeChrysomelinae (Flowers 2004).
Una de las familias más grandes de
escarabajos es Curculionidae, que incluye los
gorgojos, que son fitófagos. Dos grupos que se
encuentran en Monteverde y han recibido mucha
investigación en los últimos años son los
gorgojos de la subfamilia Baridinae, que se
asocian a las Piperaceae (Prena 2010), y los de
la tribu Derelomini (subfamilia Curculioninae).
Varios miembros del último grupo son
polinizadores de palmas, pero algunas especies

Como se menciona en Hanson (2000), el
único Satyrinae que tiene alas transparentes en
Monteverde es Cithaerius pireta (citado como
C. menander). Recientemente se descubrió la
planta hospedera de la larva de esta especie,
Philodendron herbaceum (Araceae) (MurilloHiller 2009).
La mayoría de las familias de Lepidoptera
son microlepidópteros, pero su biología es
relativamente poco investigada. Las larvas de
muchas especies son minadoras o enrolladoras
de hojas. Algunas son inductoras de agallas; por
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ejemplo, una especie no descrita de Momphidae
que produce agallas muy evidentes en los tallos
de Conostegia oerstediana (Melastomataceae).

una especie que se encuentra en Monteverde, es
un depredador en el agua que se acumula en
bromeliáceas epífitas (Rotheray et al. 2000).
Ocyptamus es uno de los géneros más diversos
de Syrphidae y la evidencia sugiere que no es un
grupo monofilético (Mengual et al. 2012).
Algunas moscas adultas son polinizadoras de
ciertas plantas. Un caso extraño observado en
Monteverde es el mosquito Bradysia floribunda
(Sciaridae) que poliniza Lepanthes glicensteinii
(Orchidaceae) por un mecanismo conocido
como seudocópula. Esta orquídea atrae y engaña
a los machos del mosquito, que tratan de copular
con la flor (que confunden con una hembra) y
durante este proceso se pega un polinario al
abdomen (Blanco y Barboza 2005).

Las moscas (orden Diptera)
De todos los órdenes principales de insectos,
el inventario de las moscas es el más completo,
tanto en Costa Rica en general como en los
bosques nubosos en particular. Los dos
volúmenes de Brown et al. (2009, 2010) proveen
claves para la identificación de los géneros de
moscas y también un resumen del conocimiento
de cada uno. Este trabajo valioso abre las puertas
para investigaciones futuras sobre moscas.
Muchos de los especialistas que colaboraron
en producir los dos volúmenes mencionados en
el párrafo anterior actualmente están llevando a
cabo un inventario de todas las moscas del
bosque nuboso en Zurquí de Moravia (Zurqui
All-Diptera Biodiversity Inventory, ZADBI
2014). Aunque este bosque está ubicado en otra
cordillera del país, los resultados de este
proyecto van a ser muy aplicables al bosque
nuboso de Monteverde. Gracias a esta
investigación podemos anticipar un aumento
significativo en el conocimiento de las moscas
que habitan en los bosques nubosos.
La biología de las larvas de moscas es
sumamente variada. Este orden incluye el grupo
con el mayor número de especies inductoras de
agallas en plantas, la familia Cecidomyiidae
(Hanson y Gómez-Laurito 2005). Aunque se
encuentra una gran diversidad de estas agallas en
Monteverde, casi no hay estudios al respeto. En
gran parte esto se debe al hecho de que
Cecidomyiidae es probablemente la familia más
grande de insectos y, a la vez, la que tiene mayor
proporción (más de 99%) de especies sin
nombre científico. Otras larvas de moscas son
minadoras de hojas; por ejemplo, dos especies
de Agromyzidae en Bocconia frutescens
(Papaveraceae) (Boucher y Nishida 2014).
Las larvas de otras moscas son depredadoras
y una de las familias mejor estudiadas es
Syrphidae. Según la literatura se podría pensar
que casi todos los sírfidos depredadores se
alimentan de áfidos y otros Sternorrhyncha en
plantas. Sin embargo, es probable que su
biología sea mucho más diversa en la región
neotropical. Por ejemplo, Ocyptamus luctuosus,

Las avispas, hormigas y abejas (orden
Hymenoptera)
Hay dos libros en español que tratan sobre
himenópteros de la región neotropical; uno
enfatiza la identificación (Fernández y Sharkey
2006) y el otro incluye resúmenes detallados de
la biología (Hanson y Gauld 2006). Aunque
estos libros cubren toda la región, proveen una
buena introducción para las investigaciones
sobre himenópteros de Monteverde.
La gran mayoría de los himenópteros son
parasitoides de otros insectos, pero en los
últimos años se han descubierto especies que se
han convertido evolutivamente en fitófagas. Por
ejemplo, en Monteverde las larvas de Eurytoma
werauhia (Eurytomidae) se alimentan de los
botones florales de Werauhia gladioliflora
(Bromeliaceae) (Gates y Cascante-Marín 2004).
En el Valle Central de Costa Rica las larvas de
Allorhogas conostegia (Braconidae) inducen
agallas en los frutos de Conostegia xalapensis
(Melastomataceae), pero es posible que en
Monteverde sea otra especie (no descrita) del
mismo género la que provoca estas agallas
(Chavarría et al. 2009a). Esto merece más
investigación; si esta hipótesis es correcta,
podría representar un caso interesante de
especiación.
Las avispas mejor conocidas por el público
en general son las avispas eusociales que hacen
panales de cartón (Vespidae, subfamilia
Polistinae). La especie mejor estudiada en
Monteverde es Polybia aequatorialis (O'Donnell
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et al. 2004, Jones et al. 2009), única especie de
Polistinae que llega más allá de 3 000 m s.n.m.,
donde tiene colonias enormes (Chavarría et al.
2009b).
Las hormigas (Formicidae) siguen siendo una
de las familias mejor estudiadas en Monteverde.
Algunas investigaciones tratan el conjunto de
hormigas. Por ejemplo, utilizando fumigación
del dosel encontraron menos especies en un
bosque secundario que en uno primario, pero el
número de especies en árboles de potreros fue
similar al número en bosque primario
(Schonberg et al. 2004). Un estudio de las
hormigas de hojarasca reveló que el conjunto de
especies no fue muy afectado por la formación
de claros en el bosque (Patrick et al. 2012).
Otros estudios tratan un grupo particular de
hormigas y en los últimos años las hormigas
legionarias (Ecitoninae) han recibido mucha

atención, especialmente con respecto a los
efectos de altitud/temperatura y fragmentación
del bosque sobre las hormigas (O'Donnell y
Kumar 2006, Kumar y O'Donnell 2009, Soare et
al. 2014) y sobre las aves que acompañan a estas
hormigas (Kumar y O'Donnell 2007).
Las arañas (orden Araneae)
Una reciente investigación de las arañas
arborícolas en Monteverde no halló diferencias
en abundancia ni número de especies entre
bosque primario y bosque secundario. Sin
embargo, en ambos tipos de bosque se
registraron diferencias verticales, con una mayor
abundancia y un mayor número de especies en
los troncos (de cero a dos metros del suelo) que
en el dosel (Yanoviak et al. 2003).
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5
Anfibios y reptiles
J. Alan Pounds
Traducido por Francis H. Joyce
	
  
…	
  Me	
  gusta	
  la	
  apariencia	
  de	
  las	
  ranas,	
  y	
  su	
  actitud,	
  y	
  especialmente	
  la	
  manera	
  en	
  que	
  se	
  juntan	
  en	
  
lugares	
  húmedos	
  en	
  las	
  noches	
  cálidas,	
  y	
  le	
  cantan	
  al	
  sexo.	
  El	
  canto	
  de	
  las	
  ranas…	
  está	
  lleno	
  de	
  
optimismo	
  y	
  significado	
  profundo.	
  
	
  
	
  
	
  
	
  
	
  
	
  	
  
	
  —Archie	
  F.	
  Carr	
  (1955)	
  
The	
  Windward	
  Road	
  
	
  
área y llevó a la desaparición de muchas
(Pounds 1990, 1991a, 1997, Crump et al. 1992,
Pounds y Crump 1994, Pounds y Fogden 1996,
Pounds et al. 1997). La desaparición que ha
llamado más atención es la del sapo dorado
(Bufo periglenes). Esta especie, conocida
únicamente como propia del bosque enano en las
filas altas de Monteverde, es famosa por su
apariencia llamativa y el espectáculo colorido de
sus reuniones de apareamiento (Savage 1966,
Jacobson 1983, Fogden y Fogden 1984,
Jacobson y Vandenberg 1991; ver Savage “El
descubrimiento del sapo dorado”; Fig. 5.2).
Dado que el sapo dorado había sido abundante
en el área por un mínimo de 17 años
consecutivos
en
hábitats
aparentemente
prístinos, su desaparición repentina causó mucha
alarma y consternación (Pounds et al. 1997).

Cualquier persona que se detuviera en el puente
sobre el Río Guacimal en Monteverde en una
noche de la época lluviosa a inicios de los años
80 entendería los sentimientos de Archie Carr.
Casi
300
ranas
de
vidrio
machos,
Hyalinobatrachium fleischmanni (Fleischmann’s
glass frog), defendían territorios a lo largo de
120 metros de la quebrada, y sus “pips” fuertes e
incesantes llenaban el aire (Hayes 1991; Fig.
5.1). Sin embargo, a finales de los años ochenta,
este coro calló casi por completo cuando la
población de ranas de vidrio se desplomó, sin
que se haya recuperado. En 1995 y 1996, desde
el puente se escuchaba un único macho
cantando.
La dramática reducción de ranas de vidrio fue
parte de una disminución de anfibios más amplia
en Monteverde. Una caída repentina de las
poblaciones en 1987 afectó a especies en toda el
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Figura	
  5.1.	
  (Arriba)	
  Hyalinobatrachium	
  fleischmanni	
  (Fleischmann's	
  glass	
  frogs)	
  en	
  amplexo.	
  Fotografía	
  de	
  Michael	
  
Fogden	
  y	
  Patricia	
  Fogden.	
  Figura	
  5.2.	
  (Abajo)	
  Sapos	
  dorados	
  (Bufo	
  periglenes)	
  machos	
  compitiendo	
  por	
  parejas.	
  
Fotografía	
  de	
  Michael	
  Fogden	
  y	
  Patricia	
  Fogden.	
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El interés en este caso se intensificó ante la
sugerencia de que es parte de un patrón global
(Barinaga 1990, 1995, Phillips 1990, 1994,
Wyman 1990, Blaustein y Wake 1990, Wake
1991, Wake y Morowitz 1991, Sarkar 1996; ver
Pounds “Salamandras de Monteverde, sapos
dorados y el surgimiento de la crisis global de
anfibios”). Se han reportado muchos descensos y
desapariciones similares en zonas altas de otras
continentes (Corn y Fogleman 1984, Heyer et al.
1988, Osborne 1989, Weygoldt 1989, Czechura
y Ingram 1990, LaMarca y Reinthaler 1991,
Carey 1993, Fellers y Drost 1993, Kagarise
Sherman y Morton 1993, Drost y Fellers 1996,
Laurance et al. 1996). Estos reportajes, sin
embargo, se han recibido con escepticismo. Los
investigadores están divididos acerca de cómo
interpretar los patrones observados (ver Pounds
“Salamandras de Monteverde…”), ya que
fluctuaciones extremas naturales podrían
confundirse con un fenómeno más importante
(Pechmann et al. 1991). Así que el sapo dorado
ha ocupado un lugar destacado en uno de los
debates más polémicos de la biología de
conservación, y el descenso de la población en
Monteverde ha servido como un caso de prueba
importante (Blaustein 1994, Pechmann y Wilbur
1994, Blaustein et al. 1994a, Sarkar 1996). El
debate ha dependido de los estándares de la
evidencia científica y la escasez de datos a largo
plazo necesarios para determinar si una
población está en declive. La diversa fauna
tropical, sin embargo, permite una estrategia que
no depende de estos datos. Una comparación del
número de desapariciones en Monteverde con el
número que podría esperarse de una comunidad
de poblaciones demográficamente inestables
sugiere que los declives van más allá de las
fluctuaciones naturales (Pounds et al. 1997).
Es esencial que identifiquemos las causas y
exploremos las implicaciones de estos patrones.
Podríamos desarrollar un modelo plausible de
cómo el contexto ecológico ha cambiado si
tuviéramos datos suficientes—del pasado y del
presente—acerca de los niveles de los recursos,
interacciones con competidores, depredadores y
parásitos, y las influencias de las condiciones
físicas y químicas del medio ambiente. Los
datos, sin embargo, son tristemente inadecuados.
Por otra parte, algunos de los datos más
informativos no se pueden conseguir porque las

poblaciones ya no existen. Por lo tanto, tenemos
que usar la información disponible para
encontrar pistas que señalen el camino para las
futuras investigaciones. En el presente capítulo,
resumo esta información para los anfibios y
reptiles de Monteverde. A pesar de que los
análisis previos sobre los declives y
desapariciones se han enfocado en ranas, sapos,
y salamandras, demuestro que las lagartijas y las
serpientes también han sido afectadas; también
brindo un resumen de los patrones, analizo qué
relación pueden tener con nuestro concepto de
los declives, y sugiero temas para estudios
futuros.
	
  
5.1. El área y su fauna
Considero aquí los anfibios y reptiles en una
franja ancha que se extiende de este a oeste
cortando la Cordillera de Tilarán (Fig. 1.5). Esta
área se extiende desde la línea de contorno de
690 m en las cuencas de los Ríos Lagarto y
Guacimal en la Vertiente del Pacífico, hasta los
1850 m s.n.m. en la divisora continental y hasta
los 600 m s.n.m. en el Valle de Peñas Blancas en
la Vertiente del Caribe, de acuerdo con Hayes et
al. (1989). Muchos biólogos han contribuido a
nuestro conocimiento de la herpetofauna de
Monteverde. La primera lista de especies (Van
Devender 1980) se apoyó en el trabajo de Jay
Savage y sus colegas (Savage y Villa 1986, Villa
et al. 1988). En listas posteriores (Timmerman y
Hayes 1981, Hayes et al. 1989), se amplió el
área de estudio y se agregaron descripciones de
especies, anotaciones sobre distribución, historia
natural y claves de identificación. Una lista
actualizada (Apéndice 8) incluye 161 especies,
de las cuales 7 no habían sido incluidas en listas
previas. Las 60 especies de anfibios incluyen
dos gimnofiones (anfibios alargados que carecen
de extremidades, también conocidos como
cecilias), cinco salamandras y 53 anuros (ranas y
sapos). Las 101 especies de reptiles incluyen 29
lagartijas y 71 serpientes. Para estandarizar la
nomenclatura, sigo una actualización de la lista
para Costa Rica de 1995, con algunos cambios
(J. Savage, datos no publicados). Los nombres
comunes en inglés son de Hayes et al. (1989),
con algunas modificaciones. Las zonas
numeradas
usadas
para
describir
las
distribuciones (Zonas 1-6; Apéndice 8), también
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se basan en Hayes et al. (1989), con una
excepción: la Zona 5 se extiende hacia abajo
hasta un punto justo arriba del cruce entre el
sendero a Peñas Blancas y el Río Peñas Blancas
(950 m s.n.m.).
Aunque la composición de especies en
Monteverde se conoce bien en comparación con
la mayor parte de las herpetofaunas tropicales, la
lista probablemente está incompleta. Es probable
que se agreguen algunas especies escasas especialmente serpientes, que con freuencia se
presentan en densidades bajas en los trópicos
(Henderson y Hoevers 1977) –para las áreas más
alejadas de la comunidad de Monteverde (Hayes
et al. 1989). Es posible que habiten tortugas en
las elevaciones menores (Zonas 1 y 6), pero son
desconocidas en la región, excepto por el
avistamiento sin confirmar de un Kinosternon
scorpiodes en la Vertiente del Pacífico. Las
estimaciones sobre la diversidad (un término que
uso como sinónimo de “riqueza de especies”
para referirme al número de especies) son
conservadoras,
a
causa
de
muestreos
incompletos e incertidumbre taxonómica. Por
ejemplo, los datos preliminares sugieren que
futuros estudios de Eleutherodactylus (un género
con muchas especies que se parecen mucho
entre sí, Savage 1975) podrían revelar la
existencia de otras especies.
	
  
5.1.1. Cambios recientes en la fauna

enfocaron el sapo dorado y la rana arlequín
(Crump et al. 1992, Pounds y Crump 1994; Fig.
5.3), otras especies de anuros han desaparecido.
Para evaluar el número de desapariciones, mis
colegas y yo buscamos poblaciones en una
franja de 15 km de longitud de Este a Oeste, con
una anchura promedio de 2 km (Pounds et al.
1997). Esta franja corresponde a un área central
en donde se habían realizado la mayoría de los
muestreos previos, e incluye hábitats de cada
zona climática y de vegetación del área (ver
Capítulo 2, El entorno físico). Antes de 1987,
esta franja contenía poblaciones de todas las
especies de anuros en la lista de especies de
Monteverde (Hayes et al. 1986, 1989; Apéndice
8). Al seleccionar las especies que normalmente
esperaríamos
encontrar,
omitimos
Hyla
fimbrimembra (highland fringe-limbed treefrog),
Eleutherodactylus cuáquero (Monteverde rain
frog) y Nelsonophryne aterimma (black narrowmouthed toad). Incluimos Hyla miliaria (giant
fringe-limbed treefrog) y Anotheca spinosa
(crowned frog), porque los sitios donde cantaban
y sus vocalizaciones distintivas eran bien
conocidos (M. Fogden, datos no publicados).
Evaluamos el número de especies ausentes en
1990 y el número de especies ausentes durante
el periodo de 1990-94. Aunque es posible que se
pasen por alto las especies fosoriales que
solamente aparecen por poco tiempo en charcos
temporales (e.g. el sapo dorado y Hypopachus
variolosus (sheep frog)), sería improbable
hacerlo
por
cinco
años
consecutivos.

Anfibios.
Aunque estudios tempranos de
las desapariciones en la región de Monteverde se
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Figura	
  5.3.	
  Rana	
  arlequín	
  (Atelopus	
  varius)	
  en	
  el	
  bosque	
  nuboso	
  de	
  Monteverde.	
  Fotografía	
  de	
  Michael	
  Fogden	
  y	
  
Patricia	
  Fogden.	
  

	
  
Para estimar el número de desapariciones
esperadas en el contexto de variabilidad
demográfica normal, examinamos estudios a
largo plazo de otros conjuntos de anfibios.
Escogimos estudios que ilustraban qué tan
inestables las poblaciones de anfibios pueden ser
(Pechmann y Wilbur 1994) y que fueron
realizados a escalas espaciales apropiadas para
comparar con Monteverde. De estos estudios,
estimamos la probabilidad promedia de que una
sola especie desapareciera a causa de un
disturbio ambiental natural, por ejemplo una
sequía. Sustituyendo esta probabilidad en la
ecuación de una distribución binomial,
calculamos la probabilidad de que un
determinado número de especies desapareciera
simultáneamente.
Teniendo en cuenta las distribuciones de
probabilidad resultantes, parece poco probable
que las dinámicas de población normales puedan

explicar con facilidad el número de
desapariciones observadas. De las 50 especies de
ranas y sapos que esperaríamos encontrar, 25
estaban ausentes en 1990. Cinco de las especies
ausentes reaparecieron durante 1991-94, así que
20 (40%) estuvieron ausentes a lo largo del
estudio (Apéndice 8). Las reapariciones
probablemente
fueron
debidas
a
la
recolonización desde áreas lejanas. La mayoría
de estos eventos ocurrieron en la periferia del
área de estudio luego de varios años de ausencia.
Aunque la recolonización, aún limitada, tal vez
puede sonar alentadora, todas las especies que
reaparecieron, menos una, también habitan las
tierras bajas, donde hemos visto poca evidencia
de declives. Las perspectivas son malas para
especies de altura como el sapo dorado y
Lithobates vibicaria (green-eyed frog) (ver Sec.
5.3). Además, ninguna de las especies ausentes
durante 1990-94 reapareció durante 1995-96.
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Una década después de que las poblaciones
colapsaron, la diversidad de ranas y sapos
continúa empobrecida.
La comparación de los patrones mencionados
con los de aves que se reproducen en la misma
área pone en perspectiva la pérdida de
diversidad de los anuros, y destaca la
importancia de que se realicen estudios en el
futuro (Pounds et al. 1997). La frecuencia
relativa de las ausencias fue mucho mayor en
ranas y sapos que en aves. Esta frecuencia, sin
embargo, es similar a la frecuencia de ausencias
en aves de áreas abiertas, cuyos hábitats en el
Valle de Peñas Blancas habían revertido de
potreros a bosque, después de que este valle
fuese anexado a la Reserva Biológica Bosque
Nuboso de Monteverde (en adelante Reserva de
Monteverde). La ausencia de cambios obvios en
los hábitats de anfibios y la persistencia de
	
  

especies de aves sensibles a la deforestación
sugiere que han ocurrido cambios sutiles, pero
críticos, en el medio ambiente (ver Sec. 5.4.3).
Ya que el alcance de estos cambios está incierto,
en el futuro los estudios deben evaluar el estado
de las poblaciones de anuros en las áreas
alrededor de Monteverde; también es necesario
un estudio de las poblaciones de salamandras,
las cuales disminuyeron a finales de los 1980
(ver Pounds, “Salamandras de Monteverde…”;
Fig. 5.4), aunque su estado actual es
desconocido. Las salamandras Bolitoglossa
robusta (ring-tailed salamander) y B.
“subpalmata” (Monteverde salamander), fueron
encontradas en cantidades bajas durante 1990-94
(Pounds et al. 1997), pero no las otras tres
especies (Apéndice 8). Los métodos de
muestreo, sin embargo, fueron apropiados
solamente para la detección de ranas y sapos.

	
  

	
  
Figura	
  5.4.	
  S	
  Nototriton	
  picadoi,	
  una	
  salamandra	
  de	
  Monteverde.	
  Fotografía	
  de	
  Michael	
  Fogden	
  y	
  Patricia	
  Fogden.	
  

	
  
Reptiles.
El reconocimiento de una crisis
de anfibios (Phillips 1994) implica que los

anfibios han sufrido más desapariciones que los
reptiles. Una crisis de reptiles, sin embargo,
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sería más difícil de reconocer. Mientras que las
ranas y los sapos de Monteverde anuncian su
presencia mediante sus cantos, las serpientes y
las lagartijas son mudas. Muchas son sigilosas y
se dan a densidades bajas por lo general. No
obstante, hay evidencia de que la diversidad de
reptiles ha disminuido (Sec. 5.4.1). Dos especies
de lagartijas (Norops tropidolepis (cloud forest
anole) y Norops altae (montane anole); Fig. 5.5)
fueron comunes anteriormente en un sitio alto en
la Vertiente del Pacífico (1540 m s.n.m.),
	
  

desapareciendo de ahí durante los años 90.
Drymobius melanotropis (green frog-eater), la
cuarta especie más común de serpientes
colúbridos diurnos en el Valle de Peñas Blancas
a mediados de los años 80, no ha sido avistada
desde 1987. Asimismo, Chironius exoletus
(green keelback), previamente entre los tres
colúbridos diurnos más comunes en los altos de
la Vertiente del Pacífico, ha estado ausente
desde 1988. Es necesario un estudio amplio de
poblaciones de reptiles.

	
  

	
  

Figura	
  5.5.	
  Norops	
  altae	
  (montane	
  anole)	
  exhibiendo	
  la	
  papada	
  en	
  un	
  despliegue	
  territorial	
  hacia	
  otro	
  macho.	
  La	
  
abundancia	
  de	
  esta	
  especie	
  ha	
  disminuido	
  en	
  Monteverde.	
  Fotografía	
  de	
  Michael	
  y	
  Patricia	
  Fogden.	
  	
  

5.2. Distribución y diversidad

mayoría de estos descensos y desapariciones
reportadas en todo el mundo ha ocurrido en
tierras altas (Wake 1991); las poblaciones de
tierras bajas parecen relativamente inafectadas
(Pechmann et al. 1991, Voris e Inger 1995, F.
Bolaños, datos no publicados). Se sabe poco, sin
embargo acerca de los patrones geográficos en
las tierras altas, las cuales abarcan una variedad
de zonas climáticas y de vegetación.

La severidad de un colapso de la fauna puede
depender en parte de cómo la configuración
espacial de las causas subyacentes se superpone
sobre los patrones locales de distribución y
diversidad de las especies. En esta sección,
resumo estos patrones para la región de
Monteverde y examino las desapariciones de
poblaciones de anuros en relación con ellos. La
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Un área de bosque tropical de tierras altas
normalmente contiene menos especies de
anfibios y reptiles que un área de tamaño similar
de bosque lluvioso de tierras bajas (Scott 1976,
Duellman 1988). El número de especies de
hojarasca
encontradas
por
parcela
en
Monteverde, fue similar al de sitios de elevación
media en el Parque Nacional Braulio Carrillo,
pero fue inferior al de otros sitios cercanos de
tierras bajas, como Tortuguero (Fauth et al.
1989). En las zonas altas de Monteverde (Zonas
3 y 4; Apéndice 8), se han encontrado 79
especies de anfibios y reptiles en comparación
con 135 especies encontradas en el bosque
lluvioso en La Selva (Donnelly 1994, Guyer
1994), a pesar de su menor área.0
Estas 79 especies, sin embargo, son menos de
la mitad de las especies encontradas en total en
la zona de Monteverde (161 especies, Apéndice
8). Una gran parte de la alta diversidad se debe a
la amplia variedad de ambientes. Cuando se
	
  

suben las laderas de la Vertiente del Pacífico,
bajo una sombra orográfica, se atraviesa la
Divisoria Continental y se baja por la húmeda
Vertiente del Caribe (Fig. 1.5), se pueden
encontrar diferentes especies de anfibios y
reptiles en áreas distintas. El número máximo de
especies conocido de una sola zona
distribucional es el 52% del total general
(Cuadro 5.1). Las diferencias en la composición
de especies entre las dos vertientes contribuyen
en gran parte a este total; 102 especies (64%)
están restringidas a una vertiente o la otra,
extendiéndose en algunos casos hasta las
cercanías de la Divisoria Continental (Zonas 3 y
4; Cuadro 5.2; Apéndice 8). De estas, el 60% de
los reptiles habitan la Vertiente del Pacífico, la
más seca, en comparación con 30% de los
anfibios (Prueba exacta de Fisher; P=0,004). El
patrón es similar cuando se comparan lagartijas
y serpientes con anuros (60% vs. 27%;
P=0,002).

Cuadro 5.1 Número de especies de anfibios y reptiles por zona de distribución en el área de Monteverde

Los valores son números de especies para la década antes de la crisis poblacional de 1987 (ver Apéndice 8)	
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Cuadro 5.2. Número de especies de anfibios y reptiles por patrón de distribución local en el área de Monteverde.

	
  

	
  

Los valores son números de especies para la década anterior a la crisis poblacional de 1987 (Apéndice 8). Sólo las
primeras cuatro categorías de patrones de distribución (columnas) son mutuamente exclusivas. Algunas especies que
están restringidas a una vertiente en el área de Monteverde están en ambas vertientes en otras regiones. a: Extendiéndose
a veces hasta las más altas elevaciones (Zonas 3 y 4). 	
  

	
  
	
  

	
  

El porcentaje de especies que habitan las
altitudes más altas (Zonas 3 y 4) es mayor para
anfibios que para reptiles (63% vs. 41%; P =
0,004; Cuadro 5.2). Lo mismo también es cierto
cuando se comparan lagartijas y serpientes con
anuros (60% vs. 41%; P = 0,015). Pocas
especies, sin embargo, se dan únicamente en las
zonas de vida más altas- el 13% de los anfibios
versus el 3% de los reptiles (P= 0,015). La
diferencia no es estadísticamente significativa
cuando se comparan anuros con lagartijas y
serpientes (9% vs. 3%; P= 0,094). Aunque las
áreas de mayor cambio en composición de
especies a través de gradientes climáticas
pueden corresponder a límites entre zonas de
vegetación (Heyer 1967), los patrones anteriores
ilustran que las especies no aparecen y
desaparecen en sincronía perfecta con estos
límites de vegetación. Las comunidades no son
	
  

discretas, sino que se van mezclando de forma
compleja.
El patrón espacial de la disminución
poblacional de anuros en Monteverde ayuda a
explicar por qué tantas especies han
desaparecido del área. El colapso de 1987 afectó
todas las zonas climáticas y de vegetación en la
región (Pounds et al. 1997), y por lo tanto todos
los componentes geográficos de la diversidad de
especies. Comparé los patrones observados de
presencia y ausencia con lo que pudieron haber
sido si tales descensos hubieran afectado
solamente la Vertiente del Caribe, solamente la
Vertiente del Pacífico, o solamente las tierras
altas (Zonas 3 y 4; Fig. 5.6). De las especies
ausentes durante 1990-94, menos de la mitad
hubieran desaparecido si los declives sólo
hubieran afectado una sola área en vez de la
totalidad de los ambientes.
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Figura	
  5.6.	
  Consecuencias	
  de	
  la	
  crisis	
  poblacional	
  de	
  anuros	
  en	
  1987	
  en	
  el	
  área	
  de	
  Monteverde	
  en	
  relación	
  con	
  
patrones	
  locales	
  de	
  distribución	
  y	
  diversidad.	
  Durante	
  el	
  periodo	
  entre	
  1990-‐94,	
  el	
  40%	
  de	
  las	
  especies	
  estaban	
  
ausentes	
  (columna	
  izquierda)	
  del	
  área	
  de	
  estudio	
  de	
  Pounds	
  et	
  al.	
  (1997).	
  Las	
  otras	
  columnas	
  representan	
  
porcentajes	
  hipotéticos	
  de	
  especies	
  ausentes	
  bajo	
  diferentes	
  suposiciones	
  acerca	
  del	
  patrón	
  espacial	
  de	
  la	
  crisis.	
  
Cada	
  porcentaje	
  fue	
  calculado	
  al	
  sumar	
  el	
  número	
  de	
  especies	
  ausentes	
  en	
  cada	
  categoría	
  distribucional	
  (Cuadro	
  
5.2)	
  y	
  dividir	
  por	
  el	
  número	
  total	
  de	
  especies	
  (N	
  =	
  50).	
  Ya	
  que	
  muchas	
  de	
  las	
  especies	
  restringidas	
  a	
  la	
  Vertiente	
  del	
  
Pacífico	
  o	
  la	
  Vertiente	
  del	
  Caribe	
  habitan	
  las	
  altitudes	
  más	
  altas	
  (Zonas	
  3	
  y	
  4),	
  estas	
  áreas	
  montañosas	
  son	
  
afectadas	
  en	
  todos	
  los	
  casos.	
  Si	
  las	
  tierras	
  altas	
  fueran	
  las	
  únicas	
  afectadas,	
  solamente	
  tres	
  especies	
  estarían	
  
ausentes.	
  Desde	
  que	
  se	
  completó	
  el	
  estudio	
  de	
  1990-‐94,	
  una	
  especie	
  ha	
  reaparecido	
  (Rana	
  forreri	
  (Forrer’s	
  
Leopard	
  Frog)	
  en	
  la	
  Vertiente	
  del	
  Pacífico	
  en	
  1997.	
  	
  

	
  
5.3. Geografía e historia
La susceptibilidad de una especie
extinguirse en una región, depende de
probabilidad de que tal especie desaparezca
esa área, y la probabilidad de que se dé
recolonización desde áreas cercanas. Por

tanto, la vulnerabilidad de la fauna depende, en
parte, de los patrones generales de distribución
geográfica, los cuales son mejor entendidos en el
contexto de la historia evolutiva. En esta
sección, resumo los conceptos claves de la
biogeografía histórica de la herpetofauna
centroamericana, examino la fauna de

a
la
de
la
lo
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Monteverde en relación con ellos y analizo las
implicaciones que tienen en la susceptibilidad a
la extinción a nivel regional o global.
La herpetofauna centroamericana parece
haber evolucionado hasta ser su propio ensamble
distinto durante un largo periodo de aislamiento
(Savage 1982). De acuerdo con esta perspectiva,
una barrera oceánica separó esta fauna de la de
América del Sur, mientras que la formación de
montañas y el cambio climático la aislaron de la
fauna norteamericana. Al elevarse las tierras,
con el consiguiente cierre de la barrera oceánica
a finales del Período Terciario, las faunas de
América Central y de América del Sur se
mezclaron. Aproximadamente el 25% de los
géneros representados en Monteverde parecen
ser de origen sudamericano (Savage 1982, J.
Savage, datos no publicados).
La elevación del eje central de montañas
volcánicas tuvo una función clave en la
diversificación de anfibios y reptiles dentro de
América Central. El conjunto antes uniforme de
	
  

especies de tierras bajas distribuidas en forma
amplia, se fragmentó en un componente oriental
y uno occidental. La fauna de tierras altas,
derivada de linajes que fueron subiendo con las
montañas, o que invadieron las tierras altas
después, fueron aisladas en tres áreas
principales- la Sierra Madre de México, las
tierras altas del norte de América Central y las
cordilleras de Costa Rica y el oeste de Panamá.
Estos ensambles de tierras altas evolucionaron
hasta ser sorprendentemente distintos. Como
resultado, la herpetofauna de Monteverde tiene
relativamente poco en común con la fauna de las
tierras altas en el norte de América Central: con
una mezcla de especialistas de tierras altas y
especies principalmente de altitudes bajas, la
fauna de Monteverde comparte más especies con
La Selva, en la cercana bajura caribeña, que con
la Sierra de las Minas en las montañas de
Guatemala (prueba exacta de Fisher comparando
las proporciones calculadas; P = 0,0001; Cuadro
5.3).

Cuadro 5.3 La similitud de fauna a nivel de especies entre el área de Monteverde y otras dos localidades, La Selva en las
tierras bajas del Caribe y Sierra de las Minas en las tierras altas de Guatemala

	
  

PS (similitud proporcional) = 2C/(N + N’), donde N es el número de especies de Monteverde. N’ es el número en la
localidad con la que se está comparando y C es el número en común. Los datos para La Selva son de Donnelly (1994) y
Guyer (1994). Los de la Sierra de las Minas son de Campbell (1982). Para la última área, sólo se incluyen las especies
que existen a o por encima de los 550 m en elevación. El PS no se calculó para las salamandras y cecilias (gimnoflones)
debido a que las muestras eran muy pequeñas. Las tortugas y los cocodrilos presentes solamente en la muestra de La
Selva fueron omitidos del análisis.

La diferencia entre las faunas de tierras altas
es particularmente notable en el caso de los
anfibios. La proporción de especies en común
entre Monteverde y la Sierra de las Minas es
mucho menor en el caso de ranas, sapos y
salamandras que para lagartijas y serpientes

(P=0,00001). En comparación con los reptiles,
los anfibios han experimentado mayor
diferenciación hacia ensambles de tierras altas
diferentes en las distintas áreas de altura. De
acuerdo con este patrón, la proporción de
especies compartidas entre Monteverde y La
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Selva es menor para anfibios que para reptiles
(P= 0,001; Cuadro 5.3). La mayoría de las
especies de reptiles son especies principalmente
de tierras bajas que han colonizado las laderas
de las montañas; una fracción relativamente
grande de las especies de anfibios son
especialistas de tierras altas que no habitan las
tierras bajas. Esta diferencia también se refleja
en
los
patrones
de
endemismo.
Aproximadamente un 40% de las especies de
	
  

anfibios de Monteverde están restringidas a las
tierras altas de Costa Rica y el oeste de Panamá,
en comparación con aproximadamente el 14%
de las especies de reptiles (P = 0,0002; Cuadro
5.4; Apéndice 8). Los resultados son similares
cuando se comparan los anuros con lagartijas y
serpientes (36% vs. 14%; P= 0,002). Un
componente grande de los anfibios de
Monteverde pertenece a un grupo de tierras altas
rica en especies endémicas.

Cuadro 5.4. Números de especies endémicas de tierras altas del total de anfibios y reptiles en el área de Monteverde.

	
  

	
  
	
  
Los
anfibios
aparentemente
han
experimentado mayor aislamiento geográfico
que los reptiles. Durante episodios pasados de
cambio climático, las zonas climáticas y de
vegetación en las montañas tropicales, se
extendían hasta elevaciones más bajas que las
del presente (Simpson 1975). Aunque esos
episodios
probablemente
facilitaron
el
movimiento de especies de tierras altas entre los
macizos (Duellman 1979, Savage 1982), es
posible que los anfibios hayan tenido menos
capacidad para lograr tal desplazamiento, ya que
su habilidad para dispersarse es menor. Además,
las tierras bajas podrían ser barreras más fuertes
para los anfibios que para los reptiles si la
distribución de los anteriores es más montañosa.
Los anfibios podrían ser más tolerantes a climas
fríos y por lo tanto más aptos para la
colonización de áreas altas, y podrían ser más

propensos a la especiación en estas áreas a causa
de sus capacidades limitadas de dispersión.
La proporción alta de especies endémicas
entre las ranas, los sapos y las salamandras de
Monteverde sugiere que los anfibios del área
generalmente son más vulnerables a la extinción
regional o global que los reptiles. El porcentaje
de especies de anuros ausentes durante 1990-94
no fue significativamente mayor para especies
endémicas que para especies no-endémicas
(53% vs. 33%; P = 0,150; Apéndice 8). De las
20 especies ausentes, sin embargo, las nueve
especies endémicas de altura tienen menos
probabilidad de recolonizar el área que las otras
11 especies. Estas últimas tienen fuentes
potenciales de poblaciones en las tierras bajas,
donde hay poca evidencia de declives más allá
de los atribuibles a la pérdida de hábitat.
Las oportunidades para la recolonización
también varían entre especies de altura. En un
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extremo está el sapo dorado: ya que sólo fue
hallado en las cimas en la zona de Monteverde,
sus posibilidades son nulas, a menos que existan
poblaciones desconocidas en áreas aledañas
inaccesibles (Pounds y Fogden 1996). Hyla
angustillineata
(pin-striped
treefrog)
y
Lithobates vibicarius (green-eyed frog) también
están restringidas a las elevaciones altas, pero
tienen una distribución geográfica mayor. El
primero es endémico a la Cordillera de Tilarán y
la Cordillera Central de Costa Rica (Savage y
Heyer 1969); la distribución del último alcanza
el oeste de Panamá (Zweifel 1964). El estado de
conservación de estas especies se desconoce. En
contraste con las especies de tierras altas,
algunas
especies
endémicas
tienen
distribuciones relativamente amplias (Apéndice
8). Eleutherodactylus angelicus (Tilarán rain
frog) por ejemplo, está restringido a la
Cordillera de Tilarán y la Cordillera Central
(Savage 1975), pero se extiende hasta las faldas
en las dos vertientes. La posibilidad de
recuperación para esta especie, y especies con
distribuciones similares, depende en parte de los
límites de sus distribuciones en relación con la
altitud mínima donde se están desarrollando los
declives en población, un tema que requiere de
más estudios.
	
  
5.4. Ecología de poblaciones

temperaturas corporales bajas y se alimentan con
poca frecuencia (Sec. 5.6.2), crecen y maduran
despacio. Una hembra recién eclosionada
(20mm de largo) requiere nueve meses para
alcanzar la madurez sexual (a 42 mm; Fitch
1973); Norops intermedius (gray lichen anole),
el cual habita ambientes más cálidos y se
alimenta con mayor frecuencia, crece y madura
más de dos veces más rápido. Una hembra
recién eclosionada (18mm) alcanza la madurez
sexual en cuatro meses (a 39 mm). Si las
especies del bosque nuboso por lo común crecen
y maduran con lentitud, sus poblaciones podrían
por naturaleza ser lentas para recuperarse
después de las disminuciones poblacionales.
	
  
5.4.1. Patrones de abundancia
Anfibios.
Estudios
ecológicos
documentaron las abundancias pre-disminución
del sapo dorado, Hyla pseudopuma (meadow
tree frog), Hyalinobatrachium fleischmanni
(Fleischmann’s glass frog), Centrolenella
prosoblepon (emerald glass frog) y la rana
arlequín (Atelopus varius) (Jacobson 1985,
Pounds y Crump 1987, 1994, Crump y Pounds
1989, Crump y Townsend 1990, Hayes 1991,
Jacobson y Vandenberg 1991, Crump et al.
1992). Hayes (1991) usó datos de capturamarcaje-recaptura para estimar las densidades de
H. fleischmanni. Encontró que 294 machos
mantenían territorios a lo largo de 120 m del Río
Guacimal en junio del 1980, y sugirió que la
inclusión de hembras, juveniles y machos
errantes podría haber duplicado sus estimaciones
algunas veces. Las poblaciones de todas estas
especies colapsaron en 1987 (Crump et al. 1992,
Pounds y Crump 1994, Pounds et al. 1997). En
abril y mayo de ese año, más de 1500 sapos
dorados se congregaban en Brillante, el sitio
principal conocido para la reproducción de esta
especie. En 1988 y de nuevo en 1989, sin
embargo, sólo un macho apareció ahí.
Asimismo, las ranas arlequines disminuyeron en
el área de Monteverde en 99% entre marzo del
1987 y mayo del 1988. A pesar de las búsquedas
intensivas, ninguna especie fue encontrada
durante los años 90.
Para investigar la posibilidad de recuperación
en las especies sobrevivientes, mis colegas y yo
realizamos monitoreos de las poblaciones de

Lamentablemente, conocemos poco acerca de
las tasas naturales de reproducción y mortalidad
de los anfibios y reptiles de Monteverde y los
factores que los afectan. Carecemos de
suficiente información sobre crecimiento,
maduración, fecundidad y supervivencia como
para desarrollar un cuadro de vida (un cuadro de
tasas de supervivencia y fecundidad por edad)
para cualquier especie del área. En esta sección
expongo
una
consecuencia
demográfica
potencial de vivir en un bosque nuboso, y
discuto patrones de abundancia, causas naturales
de mortalidad y posibles causas de las
disminuciones poblacionales.
Estudios realizados con lagartijas anolinas
sugieren que los bajos niveles de crecimiento y
maduración pueden estar asociados con los fríos
ambientes de altura. Los individuos de Norops
tropidolepsis (cloud forest anole), los cuales
pueden mantener altos niveles de actividad a
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Hyla
pseudopuma,
Hyalinobatrachium
fleischmanni,
Centrolenella
prosoblepon,
Eleutherodactylus diastema (common dink frog)
y Hyla uranochroa (red-eyed stream frog)
durante 1990-94 (Pounds et al. 1997). Incluimos
a E. diastema, a pesar de la falta de datos
iniciales de referencia para esta especie, porque
había estado entre las especies más comunes y
de más amplia distribución antes del colapso de
1987. Incluimos, además, a H. uranochroa para
estudiar la recolonización; usando notas de
campo identificamos seis sitios previamente
ocupados, de los cuales uno estuvo habitado en
1990. Las especies para las cuales existen datos
de referencia permanecieron mucho menos
abundantes de lo que fueron antes del colapso de
1987, y no evidenciaron aumentos durante 19901994. Documentamos un aumento solamente en
E. diastema, un resultado que concuerda con
nuestra impresión de que varias especies del
mismo
género
(ranas
de
lluvia,
Eleutherodactylus) aumentaron en abundancia.
Observamos dos eventos de recolonización por
el H. uranochroa, pero la recuperación de esta
especie
fue
limitada.
Sus
números
permanecieron bajos y se dio una extinción a
nivel local. Tres sitios nunca fueron
recolonizados, aunque existían sitios habitados a
menos de 1 km de distancia. Asimismo, datos
recolectados entre 1995 y 1998 también sugieren
que las poblaciones no se están recuperando (J.
A. Pounds, M. P. L. Fogden, y J. H. Campbell,
datos no publicados). Las especies que fueron
monitoreadas entre 1990-94, incluyendo
Eleutherodactylus diastema (common dink

frog), también sufrieron disminuciones síncronas
en 1998.
Reptiles.
De acuerdo con estimaciones de
la abundancia relativa basadas en avistamientos
documentados en relación con una cronología,
existe evidencia de disminuciones de las
poblaciones en lagartijas anolinas. Entre 1983 y
1984, el promedio de la frecuencia de encuentro
de Norops tropidolepis en un sitio en la parte
alta de la Vertiente del Pacífico (1540 m s.n.m.),
donde era la especie más común (Pounds 1988),
fue de 3,01 individuos por hora de búsqueda
diurna. Después de mediados de los años 80, la
población disminuyó y desapareció junto con la
población de N. altae, previamente la segunda
especie más común en este sitio (Fig. 5.5).
Ambas especies mostraron una disminución
fuerte en abundancia durante 1983-95 (lagartijas
encontradas por hora vs. año, τ de Kendall ≤ 0.91, P < 0,003; Fig. 5.7). No se observó
ninguna especie entre 1996 y1997. En contraste
con estas especies de tierras altas, Norops
intermedius, una especie con una distribución
geográfica más amplia, y que alcanza su máxima
abundancia en sitios más cálidos y secos a
altitudes más bajas en la Vertiente del Pacífico,
no señaló ninguna tendencia demográfica en el
sitio a 1540 m s.n.m. (τ = -0,07, P > 0,70). Esta,
de previo la tercera especie de lagartija anolina
más común en este sitio, actualmente es la más
común. Ya que N. tropidolepis y N. altae
todavía habitan sitios más fríos y húmedos a
elevaciones más altas, sería valioso estudiar la
demografía de estas especies en puntos distintos
a lo largo del gradiente climático (ver Secs.
5.4.3, 5.5.5, 5.6.1).
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Figura	
  5.7.	
  Variación	
  interanual	
  en	
  la	
  abundancia	
  de	
  lagartijas	
  anolinas	
  en	
  la	
  parte	
  alta	
  de	
  la	
  Vertiente	
  del	
  Pacífico	
  
en	
  Monteverde.	
  Las	
  cantidades	
  de	
  lagartijas	
  encontradas	
  por	
  hora	
  están	
  basadas	
  en	
  avistamientos	
  en	
  la	
  Zona	
  3	
  
(justo	
  al	
  oeste	
  de	
  la	
  entrada	
  a	
  la	
  Reserva	
  de	
  Monteverde).	
  Las	
  observaciones	
  fueron	
  realizadas	
  a	
  lo	
  largo	
  de	
  
senderos,	
  más	
  que	
  todo	
  durante	
  las	
  mañanas	
  (08:00-‐12:00)	
  de	
  mayo	
  a	
  octubre,	
  dentro	
  de	
  un	
  área	
  de	
  30	
  ha.	
  El	
  
tiempo	
  de	
  muestreo	
  por	
  período	
  fue	
  de	
  un	
  mínimo	
  de	
  60	
  h	
  durante	
  un	
  mínimo	
  de	
  30	
  días.	
  Norops	
  tropidolepis	
  
(cloud	
  forest	
  anole)	
  habita	
  el	
  sotobosque	
  sombreado,	
  mientras	
  que	
  N.	
  altae	
  (montane	
  anole)	
  prefiere	
  áreas	
  
abiertas.	
  El	
  esfuerzo	
  de	
  muestreo	
  fue	
  dividido	
  en	
  partes	
  iguales	
  entre	
  el	
  bosque	
  y	
  potreros	
  en	
  proceso	
  de	
  
regeneración.	
  A	
  pesar	
  de	
  búsquedas	
  extensivas	
  en	
  1996-‐97,	
  ninguna	
  especie	
  fue	
  observada	
  en	
  el	
  área.	
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Una disminución similar ha afectado las
serpientes diurnas que se alimentan de las ranas.
En 1986-87 en el valle de Peñas Blancas (Zona
6), el promedio de tiempo necesario para
encontrar una serpiente fue de 8,8 horas, de
acuerdo con los datos combinados de nueve
especies: Chironius grandisquamus (ebony
keelback), Liophis epinephalus (fire-bellied
snake), Rhadinaea decorata (pink-bellied litter
snake), Drymobius melanotropis (green frogeater), Dendrophidion vinitor (banded green
racer), Coniophanes fissidens (glossy litter
snake), Amastridium veliferum (ridge-nosed
snake), Dendrophidion. paucicarinatum (cloud
forest racer) y Rhadinaea serperaster (striped
litter snake); (M. Fogden, datos no publicados).
El patrón de cambios en abundancia incluyó una
disminución durante 1986-92 y una recuperación
parcial en 1993-94 (Fig. 5.8). En cuanto a los
datos combinados, hubo una tendencia negativa
fuerte en 1986-92 (para serpientes encontradas
por hora, vs. año, τ de Kendall = 1; P < 0,0006).
Para 1991-92, el tiempo de búsqueda promedio
para cada serpiente se había quintuplicado, hasta
43,8 horas. En 1993-94, fue de 17,5 horas, o

aproximadamente el doble de lo que fue en
1986-87. Aunque la mayoría de las nueve
especies señalaron este patrón de disminución
seguido por una recuperación parcial, dos de
ellas
parecen
haber
desaparecido.
D.
melanotropis, la cuarta especie más común en
1986-87, ha estado ausente desde 1988. C.
fissidens, aunque nunca fue común, fue vista por
última vez en 1990. Observaciones realizadas en
marzo del 1997 indican que la recuperación
parcial de 1993-94 no ha sido sostenida. En
cuarenta y seis horas de búsqueda con
condiciones atmosféricas favorables, no se
encontró una sola serpiente (M. Fogden, datos
no publicados). En la Vertiente del Pacífico de
Monteverde, muchas especies de serpientes
colúbridos, incluyendo Leptophis nebulosus
(bronze-striped parrot snake) (ver Pounds y
Brenes, “Laboratorio para la Conservación Sapo
Dorado”), Chironius exoletus (green keelback)
(Sec. 5.1.1) y Liophis epinephalus (fire-bellied
snake; Fig. 5.9), parecen asimismo haber
disminuido en abundancia. Se requieren más
monitoreos para evaluar el estado de las
poblaciones de serpientes.

	
  

Figura	
  5.8.	
  Variación	
  inter-‐anual	
  en	
  la	
  abundancia	
  de	
  culebras	
  diurnas	
  que	
  se	
  alimentan	
  de	
  ranas	
  en	
  el	
  Valle	
  de	
  
Peñas	
  Blancas	
  (Zona	
  6).	
  Las	
  cantidades	
  de	
  culebras	
  encontradas	
  por	
  hora	
  están	
  basadas	
  en	
  avistamientos	
  de	
  nueve	
  
especies	
  en	
  la	
  Zona	
  6	
  (ver	
  Sec.	
  5.4.1).	
  Las	
  observaciones	
  fueron	
  realizadas	
  a	
  lo	
  largo	
  de	
  senderos,	
  más	
  que	
  todo	
  
2
durante	
  las	
  mañanas	
  (07:00-‐12:00)	
  de	
  marzo	
  a	
  junio	
  dentro	
  de	
  un	
  área	
  de	
  5	
  km .	
  El	
  tiempo	
  total	
  de	
  muestreo	
  fue	
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15:20	
  h	
  (304	
  días;	
  el	
  tiempo	
  por	
  año	
  de	
  1986-‐94	
  fue,	
  respectivamente,	
  195,	
  280,	
  440,	
  105,	
  150,	
  40,	
  135,	
  75	
  y	
  100	
  
h).	
  Aunque	
  el	
  tiempo	
  de	
  muestreo	
  en	
  1991	
  fue	
  relativamente	
  corto,	
  los	
  resultados	
  de	
  análisis	
  de	
  correlación	
  (ver	
  
Sec.	
  5.4.1)	
  fueron	
  iguales	
  cuando	
  se	
  combinaron	
  los	
  datos	
  de	
  1991	
  y	
  1992.	
  

	
  

	
  

	
  
Figura	
  5.9.	
  Liophis	
  epinephalus	
  (fire-‐bellied	
  snake),	
  una	
  culebra	
  diurna	
  que	
  se	
  alimenta	
  de	
  ranas,	
  la	
  cual	
  ha	
  disminuido	
  su	
  
abundancia	
  en	
  toda	
  la	
  región	
  de	
  Monteverde.	
  Está	
  comiéndose	
  una	
  rana	
  arlequín	
  (Atelopus	
  varius).	
  Fotografía	
  de	
  Michael	
  
Fogden	
  y	
  Patricia	
  Fogden.	
  

	
  
5.4.2 Causas naturales de mortalidad

depredados por Leptodeira septentrionalis (cateyed snake) e Imantodes inornatus (peppered
tree snake) (Duellman y Trueb 1986, Donnelly
1994), mientras que los huevos terrestres de
Eleutherodactylus (rain frogs) son comida para
Coniophanes fissidens (glossy litter snake),
Rhadinaea decorata (pink-bellied litter snake) y
Trimetopon pliolepis (faded dwarf snake)
(Hayes 1985, Seib 1985). Los huevos acuáticos
y los renacuajos recién eclosionados de Hyla
pseudopuma (meadow treefrog) son vulnerables
al canibalismo de renacuajos más grandes
(Crump 1983, 1990, 1991a), y todas las fases de
desarrollo son vulnerables a la depredación y la

Anfibios.
La desecación, el parasitismo y
la depredación causan altos niveles de
mortalidad de embriones de anuros y renacuajos.
Los
huevos
de
Hyla
fleischmanni
(Fleischmann’s glass frog), puestos en las
superficies inferiores de hojas que cuelgan sobre
las quebradas, son vulnerables a la desecación,
infestaciones de hongos o moscas drosofílidos y
la depredación por parte de opiliones y grillos
(Gryllidae; Hayes 1983, 1991). Los huevos de
ranas arbóreas (Agalychnis y Phyllomedusa)
puestos sobre hojas son con frecuencia
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desecación de los charcos. Entre los
depredadores de los renacuajos se incluyen
Liophis epinephalus (fire-bellied snake),
insectos acuáticos y (en Zona 6) renacuajos de
Leptodactylus pentadactylus (smoky jungle
frog), los cuales también se alimentan de los
huevos (Heyer et al. 1975). En experimentos con
escarabajos depredadores (Dytiscideae) y ninfas
de libélulas (Aeshnidae y Libellulidae), los
renacuajos más vulnerables fueron los más
pequeños y los que estaban pasando por la fase
de cuatro patas (Crump 1984). Las ninfas de
algunas especies de libélulas, sin embargo, se
alimentan de todas las fases en cantidades
iguales. En simulaciones experimentales de
charcos en proceso de desecación, los renacuajos
desarrollaron en menos tiempo y se
transformaron a tamaños corporales reducidos
(Crump 1989a).
Entre los depredadores de anfibios adultos, se
incluyen los cténidos (arañas) (Hayes 1983),
serpientes, aves y mamíferos. Los cangrejos de
agua dulce, que también se alimentan de anuros
pequeños (Duellman y Trueb 1986), son
comunes en las quebradas. Las larvas de los
escarabajos tigre (Cicendelidae) posicionan sus
mandíbulas en las entradas de sus madrigueras, a
la espera de los dígitos o patas de las ranas; en
dos ocasiones he visto una rana arlequín con la
pata atrapada. Las serpientes están entre los
depredadores más importantes de las ranas y los
sapos; muchos colúbridos se alimentan
principalmente o exclusivamente de anuros, y
algunos comen especies altamente tóxicas, en
apariencia sin efectos negativos. Liophis
epinephalus (fire-bellied snake), por ejemplo, se
alimenta de ranas arlequines, a pesar de la
presencia del veneno neural (tetrodotoxina) en la
piel de estos anuros (Kim et al. 1975; Fig. 5.9).
Entre las muchas aves que capturan ranas están
las garzas del sol (Eurypyga helias) y los bobos
(Momotus
momota).
Los
quetzales
(Pharomachrus mocinno) a veces llevan ranas
como alimento a sus crías (Wheelwright 1983).
Entre los parásitos de los anfibios adultos
están los hongos, helmintos, sanguijuelas,
artrópodos, protozoos, bacterias y virus (Hoff et
al. 1984, Duellman y Trueb 1986). El impacto
de estos organismos en las poblaciones se
desconoce en gran medida. La hembra de la
mosca sarcofágido (Notochaeta bufonivora)

deposita sus larvas en la superficie trasera del
muslo de la rana arlequín. Después de hacer una
abertura pequeña en la piel, las larvas se
alimentan del tejido muscular y luego penetran
la cavidad corporal, causando la muerte en
pocos días (Crump y Pounds 1985, Pounds y
Crump 1987). Durante la época seca de 1982-83,
la probabilidad de ataques por estas moscas fue
mayor en las zonas de rocío producidas por
cataratas, donde las ranas eran más abundantes.
En experimentos en los cuales la densidad de
ranas fue manipulada en una serie de parcelas, se
mostró que el aumento en el riesgo en estas
áreas fue un peligro asociado a la selección del
hábitat, más que un efecto de la aglomeración
(Pounds y Crump 1987).
Reptiles.
Los depredadores más obvios de
las serpientes y lagartijas son las aves, aunque
ciertas serpientes y mamíferos, además de una
variedad de parásitos, también son enemigos
importantes. Se sabe poco sobre la depredación
de embriones y juveniles; una musaraña no
identificada atacó a una Imantodes cenchoa
(blunt-headed tree snake) recién eclosionada (C.
Rojas, com. pers.). Las Oxybelis aeneus (brown
vine snake) son depredadoras diurnas
importantes de
las
lagartijas anolinas
(Henderson 1974), y las Imantodes cenchoa
capturan lagartijas anolinas mientras pernoctan
(Scott 1983a, A Pounds, obs. pers.). Los
individuos de Scaphiodontophis annulatus
(skink-eater) son depredadores adeptos de
lagartijas; frecuentemente capturan y tragan
escincos pequeños en menos de 10 segundos
(Henderson 1984). Entre las serpientes que
comen a otras serpientes se incluyen
Erythrolamprus bizonus (double-ringed false
corals), la zopilota común (Clelia clelia) y
zopilotas de altura (Clelia scytalina). Las
zopilotas son conocidas por su capacidad de
capturar víboras grandes, incluyendo terciopelos
(Scott 1983b). Entre las aves depredadores de
serpientes y lagartijas grandes se encuentran las
rapaces, como Elanoides forficatus (SwallowTailed Kite), Leucopternis princeps (Barred
Hawk) y Leucopternis albicollis (White Hawk).
Las garzas del sol, las aves que se alimentan
principalmente de insectos, como el bobo
(Momotus
momota)
y
Thripadectes
rufobrunneus (Streak-breasted Treehunter), y las
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aves frugívoros como quetzales y yigüirros
(Turdus grayi) son depredadores de lagartijas
anolinas y otras lagartijas pequeñas. Muchos
tipos de parásitos atacan reptiles (Hoff et al.
1984), pero se sabe poco sobre sus impactos.
Los protozoos malarios, que son más diversos en
los trópicos, son principalmente parásitos de
lagartijas (Telford 1977, Schall y Vogt 1993).
	
  
5.4.3.
Posibles
disminuciones

causas

de

especies, los sapos dorados normalmente pasan
la mayor parte de su tiempo en refugios
subterráneos y raramente están expuestos a la
luz directa. Entre las lagartijas que han sufrido
extinciones al nivel de la población están N.
altae (montane anole), una especie que toma sol
y cuyo peritoneo (la membrana que envuelve la
cavidad corporal) contiene melanina que lo
protege de la radiación UV, y N. tropidolepis
(cloud forest anole), una especie que evita
exponerse a la luz directa (ver Secs. 5.4.1,
5.6.2).
Aunque no se ha observado ninguna
acidificación inusual en Monteverde (Crump et
al. 1992), las inesperadas altas concentraciones
de nitratos y fosfatos en el agua de las nubes son
evidencia de contaminación atmosférica (Cap. 2,
El entorno físico). La posibilidad de una
contaminación más tóxica debe ser investigada,
en especial dada la preocupación de que algunos
químicos de uso común podrían perturbar las
funciones endocrinas en muchos organismos,
incluyendo anfibios y reptiles (Stebbins y Cohen
1995). La amenaza de contaminación aérea es
grande en los bosques nubosos, porque la
neblina y la precipitación de agua de las nubes
pueden
aportar
contaminantes
en
concentraciones mucho más altas que las de
lluvias fuertes (Glotfelty et al. 1987). Las
enfermedades epidémicas pueden haber sido un
factor en las disminuciones, pero hace falta
evidencia directa. El colapso de las poblaciones
de anuros en 1987 fue tan inesperado que pasó
inadvertido al principio: nadie se encontraba
buscando animales afectados. En 1982-83, 40
ranas arlequines muertas o moribundas
contenían larvas de una mosca parasitaria
(Notochaeta bufonivora; ver Sec. 5.4.2), pero
esta mortalidad no causó una disminución
importante. Observaciones realizadas de ranas
muertas o moribundas en las montañas del sur
de Costa Rica y el oeste de Panamá (Cordillera
de Talamanca) sugieren que hubo epidemias
(Lips 1997), pero no existe evidencia de que un
solo brote, extendiéndose en forma de onda,
haya causado todas las disminuciones en el sur
de América Central. El muestreo ha cubierto
muy pocas áreas, durante periodos cortos.
Una hipótesis alternativa es que un cambio
ecológico sobre una gran área (e.g., la
contaminación atmosférica o el cambio

las

El debate acerca de las disminuciones de
anfibios en Monteverde se ha enfocado en la
radiación ultravioleta (UV), la contaminación
atmosférica, las enfermedades epidémicas y las
condiciones atmosféricas inusuales (Pounds y
Crump 1994). En esta sección considero tanto
las disminuciones de anfibios, como de reptiles,
ambas quizá componentes de un solo fenómeno.
Ambas empezaron a finales de los años 80, han
ocurrido en hábitats aparentemente no alterados
y llevaron a la desaparición de algunas
poblaciones (ver Secs. 5.1.1, 5.4.1). La escasez
de presas puede haber reducido la abundancia de
serpientes que comen ranas, pero es dudoso que
la disminución de lagartijas anolinas sea una
consecuencia secundaria de las disminuciones de
anfibios. La combinación de disminuciones de
anuros y lagartijas iguala el caso de Australia
(Czechura 1991). Aunque parece poco probable
que una sola causa pueda explicar los patrones
en Monteverde, podría haber un factor
subyacente principal que haya facilitado las
causas inmediatas de la mortalidad.
La radiación UV, que puede dañar a los
embriones de los anfibios y aumentar la
vulnerabilidad a hongos parasitarios (Blaustein
et al. 1994b, Blaustein y Wake 1995),
probablemente no ha tenido un papel importante.
Muchas especies que han desaparecido del área
se reproducen bajo el dosel del bosque y ocultan
sus huevos; la especie Eleutherodactylus
angelicus (Tilarán rain frog), por ejemplo,
deposita sus huevos en un nido subterráneo (ver
Sec. 5.5.3). Además, la rapidez de las
disminuciones de anuros indica alta mortalidad
de adultos, lo cual no ha sido vinculado con la
radiación UV (Pounds y Crump 1994). Aún si la
luz UV pudiera afectar los adultos de algunas
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climático) puede haber producido epidemias de
los mismos (o diferentes) microparásitos, en
ocasiones y lugares diferentes. Ya que este
factor sólo determinaría la probabilidad de un
brote, sin volverlo inevitable, la sincronía exacta
en las disminuciones no es de esperar. El hecho
de que patógenos distintos hayan sido
implicados en continentes diferentes sugiere la
existencia de un factor en común. La bacteria
(Aeromonus hydrophila) causó mortalidad alta y
disminuciones de sapos (Bufo boreas) en las
montañas de Colorado, EE.UU. (Carey 1993),
mientras que en las montañas de Australia, ranas
muertas y moribundas mostraron síntomas
consistentes con una infección por un virus u
otro agente no bacterial (Laurance et al. 1997).
El último caso ha creado un debate (Alford y
Richards 1997, Hero y Gillespie 1997, Laurance
et al. 1997) en el cual un punto clave del
acuerdo es que algunas disminuciones de
anfibios en tierras altas protegidas han ocurrido
demasiado lentamente para ser atribuidas a
brotes de patógenos. Lo mismo aplica a las
disminuciones de lagartijas anolinas en
Monteverde (ver Sec. 5.4.1). La conclusión es
que por lo menos un factor adicional ha sido
importante en este y otros casos similares.
De los cambios potenciales en el contexto
ecológico mencionados anteriormente, el cambio
climático ha recibido la menor atención. El
tiempo atmosférico inusual podría ejercer
efectos indirectos en al menos dos formas
(Pounds y Crump 1994). Primero, la
precipitación por la neblina y el agua de las
nubes después de períodos largos de sequía
podrían
aportar
contaminantes
en
concentraciones críticas (la “hipótesis de
contaminación ligada al clima”). Segundo, las
condiciones extremas de humedad o temperatura
podrían aumentar la probabilidad de brotes de
patógenos (la “hipótesis de epidemia ligada al
clima”). Estas condiciones podrían afectar el
éxito de alimentación de los hospederos (Stewart
1995) o debilitarlos y suprimir sus respuestas
inmunológicas,
aumentando
así
su
susceptibilidad a las infecciones (Carey 1993).
Además, un microparásito de tierras bajas podría
subir las montañas junto con los insectos que
son sus vectores, como respuesta a gradientes
climáticos alterados (Dobson y Carper 1992); si
llega a entrar en contacto con poblaciones de

hospederos que carecen de resistencia natural,
podría conducirlos hacia la extinción, aun
cuando las condiciones físicas estén dentro de su
rango de tolerancia fisiológica. Finalmente,
periodos de tiempo atmosférico inusual podrían
causar la irrupción de microparásitos letales que
normalmente están presentes en cantidades
pequeñas. Un aumento en la abundancia de
vectores o un cambio en la distribución espacial
de los hospederos podrían favorecer el
crecimiento rápido de estos agentes naturales de
la mortalidad. El colapso del 1987 de
poblaciones de anfibios en Monteverde
coincidió con condiciones cálidas y secas
asociadas con el fenómeno El Niño de 19861987 (un calentamiento periódico de aguas en el
Pacífico ecuatorial; Graham y White 1988).
Poco después del colapso, las ranas arlequines
en un área experimentaron un cambio en su
comportamiento
nunca
observado,
aparentemente en respuesta a las condiciones de
desecación (ver Sec. 5.6.1). En poblaciones
humanas, algunos brotes recientes de cólera,
malaria, dengue y el síndrome pulmonar por
hantavirus parecen estar asociados a oscilaciones
climáticas relacionadas con El Niño (Sprigg
1996).
La hipótesis de que el tiempo atmosférico
inusual ha jugado un papel en las disminuciones
poblacionales en áreas de altura solamente es
plausible si hay tendencias a largo plazo
indicativas del cambio climático. Laurance
(1996) rechazó esta hipótesis en el caso de
Australia después de un análisis de datos de
precipitación mensual. Aunque los totales de
lluvia anteriores a los declives fueron menores
que la cantidad promedia, no indicaron
tendencias importantes. Las cantidades totales
de lluvia, sin embargo, podrían ser menos
importantes desde el punto de vista biológico
que los patrones temporales de precipitación
diaria (Stewart 1995). En Monteverde (1540 m
s.n.m.), hay una tendencia fuerte de 24 años
hacia épocas secas más severas (Pounds 1977,
A. Pounds, M. Fogden y J. Campbell, datos no
publicados). La variabilidad de la precipitación
diaria ha aumentado, llevando a extremos más
secos, sin producir tendencias aparentes en los
promedios mensuales ni anuales. La frecuencia
de los días sin precipitación medible se ha
incrementado, con la consecuente formación de
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periodos secos, cada vez más comunes. Los
caudales mínimos de las quebradas también han
disminuido. Las fluctuaciones en la temperatura
superficial del Océano Pacífico (es decir, la
señal de El Niño) explican mucha de la
variación interanual en estos patrones, pero hay
evidencia de tendencia a aumentos de sequedad
a largo plazo después de que los efectos de El
Niño han sido tomados en cuenta.
	
  
Un modelo de cambio climático en las
montañas tropicales.
Estas
tendencias
climáticas sugieren un cambio en los procesos
de advección que causan la mayor parte de la
precipitación durante la época seca (Pounds
1997). Cuando los vientos alisios, cargados de
agua, chocan contra la ladera de barlovento
(caribeña) de la Cordillera de Tilarán y fluyen
hacia arriba, el enfriamiento adiabático produce
un gran banco orográfico de nubes (Cap. 2, El
entorno físico). Propongo la hipótesis de que el
calentamiento atmosférico ha elevado la altitud
media a la que ocurre la condensación, y de este
modo ha elevado la altitud de la base del banco
de nubes, las cuales, al estar más altas, depositan
menos agua directamente en la vegetación.
Debido a que las nubes más altas pueden pasar
por la cordillera con menor turbulencia y
resistencia aerodinámica, es menos probable
también que produzcan precipitación de baja
intensidad (neblina) antes de que se disipen en el
sotavento (vertiente del Pacífico), y depositan
menos agua directamente en la vegetación. Los
patrones de temperatura durante la época seca
concuerdan con este modelo de la altitud de
condensación. A pesar de una tendencia al
calentamiento nocturno, la temperatura máxima
promedio de los días sin precipitación ha bajado,
indicando que hay un aumento en el número de
días con cobertura de nubes pero sin
precipitación mensurable. Las nubes, las cuales
disminuyen el enfriamiento por radiación
durante la noche y la intensidad de la radiación
solar durante el día, son los principales agentes
moduladores de las temperaturas locales en los
trópicos (Nieuwolt 1977).
Los patrones biológicos también calzan con
las predicciones del modelo (Pounds 1977, A.
Pounds, M. Fogden y J. Campbell, datos no
publicados). Muchas especies de aves de zonas
premontanas han invadido los bosques montanos

más bajos, mientras que algunas especies de
bosques montanos más bajos, han migrado
montaña arriba. De acuerdo con análisis de
regresión múltiple, el número de días sin
precipitación mensurable durante la época seca
explica la mayor parte de la variación interanual
en la velocidad de la invasión por parte de aves
de zonas premontanas. El número de días secos
también está altamente correlacionado con la
abundancia en poblaciones de lagartijas que han
disminuido o desaparecido (ver Sec. 5.4.1). Los
episodios secos más extremos que se han
documentado precedieron inmediatamente el
colapso de las poblaciones de anfibios, así como
la primera llegada importante de aves
premontanas a bosques montanos bajos. Los
patrones sugieren que el clima puede haber
traspasado un límite biológico importante
durante El Niño en 1986-87.
	
  
5.5. Ecología de la reproducción
Conocemos poco de los ciclos reproductivos,
cortejo y apareamiento, oviposición, cuidado
parental y rasgos de historia de vida, como el
tamaño de la nidada y la frecuencia de
reproducción, de la mayoría de los anfibios y
reptiles en Monteverde. Aquí resumo los modos
de la reproducción, repaso el comportamiento
reproductivo de los anuros y analizo la fenología
reproductiva.
5.5.1. Modos de reproducción
Los anfibios son conocidos por sus diversos
modos reproductivos, mientras que los reptiles
son relativamente uniformes en este respecto.
Los modos de reproducción de los anfibios en
Monteverde caen dentro de cuatro clases: 1)
huevos y larvas acuáticas; 2) huevos puestos
fuera del agua, larvas acuáticas; 3) desarrollo
directo (sin larvas) dentro de huevos
encapsulados y terrestres; y 4) vivíparos. Las
cecilias (gimnoflones) son los únicos anfibios
vivíparos conocidos en el área. Los fetos de
estos cavadores elongados eclosionan de huevos
retenidos dentro del oviducto de la madre, y ahí
se alimentan de secreciones glandulares (Wake
1983). Usando dientes fetales especializados (los
cuales se caen al nacer), raspan la membrana del
oviducto para estimular la producción del
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alimento. Las cinco especies de salamandras
siguen el modo 3: las crías salen de los huevos
como miniaturas de los adultos (Wake y Lynch
1976). Lo mismo es cierto para los
eleuterodactílidos que han sido estudiados, y
puede ser que aplique a todas las 18 especies
(Hayes 1985, Hayes et al. 1989). De las otras 35
especies de anuros, 24 siguen el modo 1 y 11
siguen el modo 2. Las ranas de los géneros
Agalychnis y Phyllomedusa y las ranas de vidrio
(Centrolenidae) ponen sus huevos encima de la
vegetación sobre el agua (Duellman 1970,
Pyburn 1970, McDiarmid 1983, Hayes 1991).
La rana Leptodactylus pentadactylus (smoky
jungle frog), los pone en un nido espumoso
construido en una depresión con alta
probabilidad de ser inundada (Scott 1983c). La
mayoría de las lagartijas y las serpientes son
ovíparas, aunque hay algunas especies que son
vivíparas. Estas últimas incluyen Mabuya
unimarginata (bronze-backed climbing skink),
Sceloporus malachiticus (green spiny lizard), la
boa constrictor y las cuatro especies de víboras.
Las especies de anfibios y reptiles que han
disminuido o desaparecido en la región de
Monteverde representan una amplia gama de
historias de vida. En el caso de las ranas y los
sapos, no hubo una relación entre la
probabilidad de desaparición y el modo de
reproducción, aunque especies no dependientes
de cuerpos de agua tuvieron mayor probabilidad
de escapar la extinción regional que las especies
asociadas con hábitats acuáticos (Pounds et al.
1997, ver Sec. 5.6.1). Las lagartijas y las
serpientes que se sabe que han disminuido (ver
Sec. 5.4.1) ponen huevos. Por lo tanto, las
especies para las cuales las disminuciones
poblacionales han sido documentadas, incluyen
representantes de todos los modos de
reproducción, menos el viviparismo.
	
  
5.5.2. El cortejo y el apareamiento en
ranas y sapos

reproductores “explosivos” como reproductores
“prolongados”.
Los sapos dorados y H. pseudopuma
(meadow tree frog) son ejemplos de
reproductores explosivos. La competencia física
intensa entre los sapos dorados machos
caracteriza sus episodios de apareamiento de 5 a
10 días en charcos temporales (Jacobson y
Vandenberg 1991; Fig. 5.2). Los machos
normalmente son ocho veces más numerosos
que las hembras y los machos no apareados
intentan desalojar a los rivales que han logrado
el amplexo. Bolas de hasta 10 machos
forcejeando envuelven totalmente a veces a
hembras individuales. En la refriega, los machos
frecuentemente agarran a otros machos y a veces
agarran anuros de otras especies (e.g., H.
angustillineata) o incluso raíces de árboles. Los
machos solitarios que no están participando en
interacciones físicas con otros machos pueden
producir un “tep-tep-tep”, como el sonido de
cucharas de madera, pero el sonido más
frecuente es la “llamada de liberación” (release
call). Los machos producen esta trinada de baja
intensidad, junto con vibraciones corporales
cuando son agarrados por otros machos. Cuando
la lluvia llena un charco temporal, los individuos
de H. pseudopuma se congregan de repente y se
reproducen en un frenesí que puede continuar
noche y día (Crump y Townsend 1990). Los
machos, de color canela y café durante la noche,
cambian con frecuencia a un color amarillo
brillante durante el día (Crump 1991a); son
mucho más numerosos que las hembras, y se han
observado “pelotas de apareamiento” de hasta
16 machos. La vocalización principal es un
“waaank” discordante.
Las ranas de vidrio son reproductores
prolongados. Durante gran parte de la época
lluviosa, los machos de Hyalinobatrachium
fleischmanni (Fleischmann’s glass frog)
producen “pips” fuertes y frecuentes desde sus
territorios a lo largo de quebradas y las hembras
llegan de forma asíncrona (Greer y Wells 1980,
Jacobson 1985, Hayes 1991). Cuando una
hembra se acerca a un macho que vocaliza, el
cual normalmente se encuentra en la superficie
inferior de una hoja, este empieza a entremezclar
llamadas “miu” con los pips. Después de una
larga espera en la cual ella parece evaluar los
sitios de oviposición, u otras cualidades del

Mucha de la variación en el comportamiento
de apareamiento en los anuros se comprende
mejor en el contexto de la competencia entre los
machos por el acceso a las hembras, lo cual
varía de acuerdo con la distribución espacial y
temporal de hembras receptivas (Wells 1977).
En Monteverde se han estudiado tanto
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territorio, ella inicia el amplexo al posicionarse
debajo de él (Fig. 5.1). Las vocalizaciones miu
también tienen una función en las interacciones
agresivas entre machos. Un Centrolenella
prosoblepon (emerald glass frog) macho
esporádicamente produce de 2 a 5 “bips”,
típicamente desde la superficie superior de una
hoja. Cuando una hembra se acerca, él se monta
en la espalda de ella (Jacobson 1985). En
disputas territoriales, los machos de esta especie
frecuentemente luchan uno con el otro mientras
cuelgan de la vegetación con sus patas traseras;
el perdedor señala su derrota al caer en la
vegetación o aplanarse contra una hoja. A
diferencia de los machos de H. fleischmanni, que
incuban los huevos inmediatamente después de
la oviposición (ver Sec. 5.5.3), los machos de C.
prosoblepon vocalizan durante el amplexo y por
un rato después.
El apareamiento en ranas arlequines, también
prolongado, es poco conocido. Algunas parejas
se mantienen en amplexo por al menos 32 días.
El amplexo prolongado puede ser un resultado
de fuerte competencia entre machos debido a la
escasez relativa de hembras receptivas (Crump
1988). Ya que la oviposición no ha sido
observada, el panorama no está claro. Quizá los
machos cuyos territorios contienen los mejores
sitios para la oviposición aparean más veces y se
mantienen en el amplexo por períodos menores
que los machos con territorios peores y machos
“transitorios” que no mantienen territorios.
Tanto machos como hembras de ranas
arlequines son territoriales (Crump 1986, 1988).
Las ranas “residentes” de ambos sexos
demuestran alta fidelidad a los sitios; se quedan
por hasta dos años dentro de un área pequeña
(radio de recaptura de unos metros), y
normalmente regresan dentro de una semana si
son desplazados 10 metros río arriba o río abajo.
Las ranas transitorias deambulan río arriba o río
abajo y no demuestran una tendencia a regresar
a un punto específico. El comportamiento
agresivo entre los machos incluye perseguirse y
lanzarse unos encima de otros, aplastarse, luchar
entre ellos y vocalizar. Tanto machos con
territorios como machos invasores producen una
vocalización suave, normalmente antes de hacer
contacto físico, y el ganador de una lucha da la
misma vocalización después. Los machos
también producen “chillidos” durante conflictos

con machos rivales y cuando las hembras no
receptivas intentan desalojarlos del amplexo.
Los comportamientos agresivos de las hembras,
dirigidos hacia machos y hembras, son parecidos
a los de los machos, excepto por la ausencia de
la lucha y de vocalizaciones. Las hembras
intentan desalojar a los machos que las abrazan
prematuramente; también los expulsan de sus
territorios y a veces se lanzan encima de ellos y
golpean sus cabezas contra el sustrato.
De las dos estrategias - reproducción
explosiva y reproducción prolongada- la primera
está asociada al uso de charcos efímeros (Wells
1977). Por lo tanto, los reproductores explosivos
frecuentemente están sujetos a lo impredecible
de estas masas de agua temporales. En 1987, por
ejemplo, la desecación temprana de los charcos
causó alta mortalidad de los embriones y larvas
de los sapos dorados (Crump et al. 1992).
Harding (1993) concluyó de este evento que la
“escasez de agua en charcos temporales” había
causado la disminución poblacional de esta
especie, y propuso el manejo de los charcos
como una solución al problema. Sin embargo,
muchos reproductores prolongados que no
dependen de estos hábitats han disminuido, junto
con el sapo dorado (e.g. H. fleischmanni, C.
prosoblepon y las ranas arlequines; ver Sec.
5.4.1). La desecación de los sitios de
reproducción debido al tiempo atmosférico
anormal no puede ser una explicación general
para las disminuciones (Pounds y Fogden 1996;
ver Sec. 5.4.3).
	
  
5.5.3. Oviposición y el cuidado parental
en ranas y sapos
Los anuros son selectivos acerca de donde
ponen sus huevos. Los sapos dorados, por
ejemplo, ponen nidadas pequeñas (157-385
huevos) en charcos efímeros, principalmente
debajo de las raíces de los árboles en el bosque
enano (Jacobson y Vandenberg 1991). Las
hembras de H. pseudopuma depositan nidadas
grandes (1800-2500 huevos), divididos en masas
de varios cientos cada uno, en charcos de varios
tamaños (Crump 1991b); ellas evitan los charcos
no muy profundos que podrían secarse, o donde
puede haber renacuajos de la misma especie que
podrían comer sus huevos y larvas (ver Crump,
“¿Cómo deciden las ranas Hyla pseudopuma
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dónde poner sus huevos?”). Las ranas arlequines
ponen huevos en quebradas de corrientes
rápidas, probablemente anclados a las piedras;
los renacuajos tienen grandes discos ventrales
que generan succión y los ayudan a mantener su
posición en la corriente (Starrett 1967,
McDiarmid 1971).
El cuidado parental varía entre las especies.
Muchas ranas del género Eleutherodactylus
dejan sus huevos solos, normalmente en la
hojarasca o dentro de las bromelias (Taylor
1955, Myers 1969, Scott 1983d), pero algunas
especies atienden a sus huevos. Se observó que
luego de enterrar un nido de E. angelicus que
contenía 77 huevos, en el suelo, cerca de una
quebrada (Hayes 1985), la hembra se sentó
encima por varias noches, y parecía defenderlo
al empujar objetos puestos cerca del nido.
Asimismo, una E. caryophyllaceus (leafbreeding rain frog) hembra en Panamá puso sus
huevos en la superficie de una hoja y se quedó a
la par de ellos hasta que eclosionaron (Myers
1969).
H.
fleischmanni
exhibe
un
comportamiento similar (Hayes 1991): a
intervalos variables, el macho presiona su lado
ventral contra los huevos para hidratarlos
(tamaño promedio de nidada = 26). Debido a
que los huevos están protegidos de la lluvia en
las superficies inferiores de las hojas, la
desecación causa la alta mortalidad de los
embriones que no son hidratados de esta manera.
	
  

Mantenerlos demasiado húmedos, sin embargo,
promueve hongos parasitarios y larvas de
moscas drosofílidos, que también causan alta
mortalidad. Los machos cuidan los huevos con
más frecuencia bajo condiciones secas,
comportamiento que no protege los huevos
directamente de la depredación, pero que al
hidratarlos aumenta la capa gelatinosa de los
huevos, lo cual disuade a los artrópodos
depredadores (ver Sec. 5.4.2). La incubación es
esencial durante el desarrollo inicial, y menos
importante conforme avanza el desarrollo. Los
machos de C. prosoblepon no cuidan los huevos
(Jacobson 1985); las hembras incuban sus
huevos por períodos variables inmediatamente
después de la oviposición (tamaño promedio de
nidada = 20), pero luego no regresan. Los
embriones en proceso de desarrollo, usualmente
en la superficie superior de una hoja u otro sitio
expuesto, dependen de la humedad del ambiente.
Los machos de Hyalinobatrachium valerioi
(reticulated glass frog) parecen proteger sus
huevos contra la depredación (McDiarmid
1983); los atienden 24 horas al día, mientras
muchos machos de H. colymbiphyllum (barehearted glass frog) (Fig. 5.10) dejan sus huevos
sin atender durante el día. Los embriones de esta
última especie sufren mayor mortalidad debido a
depredadores que cazan con la vista,
especialmente las avispas.
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Figura	
  5.10.	
  Un	
  Hyalinobatrachium	
  colymbiphyllum	
  (bare-‐hearted	
  glass	
  frog)	
  macho	
  cuidando	
  huevos.	
  Fotografía	
  
de	
  Michael	
  Fogden	
  y	
  Patricia	
  Fogden.	
  

La diversidad de sitios de oviposición que
presentan especies que han disminuido o
desaparecido en Monteverde pone en duda la
hipótesis de que la radiación UV ha causado las
disminuciones, al reducir el éxito de las
eclosiones (ver Sec. 5.4.3). Los huevos del sapo
dorado, típicamente puestos en rincones oscuros,
debajo de raíces de árboles, rara vez están
expuestos a la luz directa. Los embriones de
Eleutherodactylus angelicus, el cual desapareció
del área junto con el sapo dorado (Pounds et al.
1997), se desarrollan dentro de nidos
subterráneos, donde no reciben radiación UV.
Aunque C. prosoblepon y H. fleischmanni
disminuyeron ambos a finales de la década de
1980 (ver Sec. 5.4.1), los huevos del primero
son puestos en superficies expuestas, mientras
que los huevos del último están protegidos en las

superficies inferiores de las hojas (ver Sec.
5.5.2).
	
  
5.5.4. Ecología alimenticia de los
renacuajos
La ecología alimenticia de las larvas anuras
en Monteverde requiere más estudios. Los
renacuajos del H. pseudopuma, que se
desarrollan en charcos temporales donde se
presume que los alimentos son limitados,
consumen los huevos y larvas de su propia
especie (Crump 1983, 1991a). En experimentos
en laboratorio, larvas que fueron alimentadas
con renacuajos coespecíficos desarrollaron a la
misma velocidad que individuos alimentados
con renacuajos de otra especie de hílidos, pero
crecieron a tamaños mayores antes de completar
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la metamorfosis (Crump 1990). Los renacuajos
de mayor tamaño generalmente se transforman
en
ranitas
más
grandes,
las
cuales
presumiblemente
experimentan
mayor
supervivencia. Otra solución al problema de la
escasez de alimento es no comer. Los sapos
dorados ponen relativamente pocos huevos
grandes que están bien provistos con yema (ver
Sec. 5.5.3). Por lo tanto, los renacuajos
eclosionan con suficiente energía almacenada
para desarrollarse y transformarse sin comer,
pero alcanzan tamaños mayores antes de
transformarse cuando hay alimento disponible
(Crump 1989b).

podrían retrasar la formación de los charcos
temporales cuando inicia la temporada lluviosa.
5.6. Uso del hábitat
La complejidad del hábitat es jerárquica. Un
ambiente natural es como un “tablero de damas
de hábitats”, en el cual cada cuadro tiene “su
propio tablero… de subhábitats que lo
componen” (MacArthur 1972). Este modelo de
mosaicos-dentro-de-mosaicos,
repetido
a
distintas escalas espaciales, es especialmente
complejo en un bosque tropical. Se pueden
definir áreas de mayor tamaño en relación con
los cuerpos de agua (áreas bien drenadas vs.
quebradas, lagunas, y ciénagas de varios
tamaños) y los componentes del mosaico de
perturbaciones (bosque maduro y claros de
diferentes tamaños y edades). Estas áreas se
pueden subdividir en estratos, donde cada uno
contiene un mosaico de microhábitats.

5.5.5. Fenología reproductiva
Las relaciones entre los ciclos reproductivos
y el clima son un tema importante para estudios
en el futuro. Los cambios en los ciclos
reproductivos estacionales de los anfibios en
Gran Bretaña están correlacionados con las
tendencias de calentamiento a largo plazo
(Beebee 1995). En los trópicos, muchos anfibios
y reptiles se reproducen estacionalmente (e.g.,
Fitch 1973, Guyer 1986, Duellman y Trueb
1986, Siegel y Ford 1987), pero los patrones
varían según la estacionalidad del ambiente.
Norops tropidolepis, por ejemplo, habita áreas
relativamente no estacionales y normalmente
produce huevos durante todo el año sin una
reducción aparente (Fitch 1973, A. Pounds, obs.
pers.). Norops intermedius habita ambientes con
estaciones muy marcadas en la Vertiente del
Pacífico y produce pocos o ningún huevo
durante la época seca. Las tendencias del clima
en Monteverde implican un aumento en la
estacionalidad que se manifiesta en forma de
épocas secas cada vez más severas (ver Sec.
5.4.3). Ya que N. tropidolepis ha desaparecido
de los sitios más estacionales en la parte
occidental de su distribución (ver Secs. 5.4.1,
5.6.1), sería valioso estudiar si la reproducción,
normalmente no estacional, de esta especie se ha
vuelto más estacional en las áreas donde
permanecen poblaciones. Las tendencias
climáticas también podrían causar que las ranas
y los sapos que se reproducen en charcos lo
hagan más tarde en el año de lo normal. El
aumento de los déficits de la humedad del suelo,
así como una caída inusual de la capa freática,

5.6.1. Hábitats acuáticos
Anfibios.
Aproximadamente 60% de las
especies de anfibios en Monteverde, todas ranas
y sapos, están normalmente asociadas con
quebradas, charcos, o pantanos durante al menos
parte del año. Aunque el patrón en gran parte
refleja hábitos reproductivos acuáticos, tres
especies que son reproductores terrestres
(Eleutherodactylus angelicus, E. andi (salmonbellied rain frog) y E. rugulosus (Middle
American stream frog) frecuentan las orillas de
las quebradas, posiblemente por razones de
eficiencia en el uso del agua o disponibilidad de
sus presas. Las ranas arlequines que habitan el
bosque
nuboso
húmedo
(Fig.
5.3)
frecuentemente están activas lejos de las
quebradas en las cuales se reproducen, mientras
que las ranas de esta misma especie que habitan
las áreas más secas y estacionales de la Vertiente
del Pacífico típicamente se encuentran dentro de
varios metros de las orillas de las quebradas
(Crump y Pounds 1989). Esta diferencia parece
reflejar las limitaciones de la disponibilidad del
agua, aunque la disponibilidad de alimento
también podría ser un factor. A lo largo de un
bosque de galería en la cuenca del Río Lagarto
(1140 m), la abundancia de presas artrópodas y
la previsibilidad de diferencias en abundancia de
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presas entre áreas, fueron mayores durante la
estación seca que en la estación lluviosa (Crump
1988). No existen datos para comparar la
disponibilidad de presas en las orillas de las
quebradas con la disponibilidad en el bosque
adyacente.
Otras observaciones en este mismo sitio
documentaron la respuesta de las ranas
arlequines a los episodios cálidos de El Niño de
1982-83 y 1986-87 (Pounds y Crump 1994). La
señal térmica del episodio de 1982-83 fue más
fuerte que cualquier otra del siglo pasado
(Graham y White 1988). Durante la estación
seca de 1983, mientras los caudales fluviales
disminuyeron y la disponibilidad del agua se
hizo cada vez más irregular, las ranas arlequines
se desplazaron de sus ámbitos hogareños hacia
las áreas húmedas restantes, especialmente cerca
de cascadas. El patrón de dispersión llegó a ser
muy aglomerado, y la densidad de ranas
observada disminuyó ya que muchas ranas
buscaban refugio en grietas húmedas. Debido a
	
  

que la proporción de hembras entre las ranas
escondidas en las grietas fue mayor, la
proporción sexual operativa (observada en áreas
expuestas) fue fuertemente sesgada hacia los
machos. A pesar del tiempo cálido y seco,
muchas ranas arlequines sobrevivieron y
estuvieron presentes en grandes cantidades en
años posteriores. La población sufrió más
durante El Niño de 1986-87, el cual tuvo un
impacto mayor en el tiempo local, que el evento
de 1982-83 (Pounds y Crump 1994; ver Sec.
5.4.3.). En marzo de 1987, cuando las
condiciones cálidas y secas estaban en su auge,
la densidad observada (1 rana por 0,5 m de
quebrada) estaba en un récord máximo, 4,4
veces mayor que lo previsto de acuerdo con los
patrones de 1982-83 (Fig. 5.11). El censo de
1987 fue el último antes de que la población
desapareciera. En mayo del 1988, la densidad
observada fue un récord mínimo (1 rana por 40
m de quebrada); en junio, había caído hasta cero.
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Figura	
  5.11.	
  Densidades	
  y	
  proporción	
  sexual	
  operativa	
  observados	
  en	
  ranas	
  arlequines	
  (Atelopus	
  varius)	
  a	
  lo	
  largo	
  
de	
  una	
  quebrada	
  en	
  un	
  bosque	
  de	
  galería	
  en	
  la	
  Vertiente	
  del	
  Pacífico	
  de	
  Monteverde,	
  durante	
  las	
  oscilaciones	
  
climáticas	
  de	
  El	
  Niño.	
  Los	
  datos	
  son	
  de	
  conteos	
  semanales	
  durante	
  el	
  evento	
  1982-‐83	
  a	
  lo	
  largo	
  de	
  200	
  m	
  de	
  la	
  
quebrada.	
  A,	
  Número	
  de	
  ranas	
  por	
  200	
  m.	
  La	
  curva	
  es	
  de	
  una	
  regresión	
  cuadrática.	
  El	
  número	
  de	
  ranas	
  observado	
  
a	
  finales	
  de	
  marzo	
  1987,	
  cerca	
  del	
  auge	
  de	
  El	
  Niño	
  de	
  1986-‐87,	
  fue	
  403,	
  o	
  4,4	
  veces	
  mayor	
  que	
  el	
  número	
  previsto	
  
por	
  la	
  regresión.	
  B,	
  Proporción	
  de	
  las	
  ranas	
  que	
  eran	
  machos.	
  La	
  curva	
  es	
  para	
  una	
  regresión	
  polinomial	
  de	
  4º.	
  La	
  
proporción	
  de	
  machos	
  en	
  marzo	
  1987	
  fue	
  0,239,	
  o	
  60%	
  menor	
  que	
  la	
  proporción	
  pronosticada	
  por	
  la	
  regresión.	
  
Este	
  momento	
  extraño	
  en	
  1987	
  es	
  del	
  último	
  conteo	
  antes	
  del	
  descenso	
  y	
  desaparición	
  de	
  esta	
  población	
  (de	
  
Pounds	
  y	
  Crump	
  1994).	
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Ante la sospecha de que la alta densidad en
marzo del 1987 podría ser una pista de por qué
la población había caído, Pounds y Crump
(1994) consideraron dos hipótesis: primero, si la
reproducción y supervivencia de crías había sido
alta en 1986, la población hubiera sido
inusualmente grande en 1987; segundo, si las
condiciones cálidas y secas provocaron que los
individuos abandonaran las grietas en proceso de
desecación y se agruparan en las áreas húmedas
restantes, la posibilidad de observarlos hubiera
sido inusualmente alta. Estas hipótesis son
distintas en cuanto a sus predicciones en relación
con la proporción sexual. Mientras que la
primera hipótesis predice una proporción sexual
operativa normal (sesgada hacia los machos), la
segunda predice una proporción menos sesgada
hacia los machos que lo normal. De acuerdo con
la segunda hipótesis, la proporción de ranas que
fueron machos (0,29) fue 60% menor que la
proporción prevista de acuerdo con los patrones
de 1982-83 (Fig. 5.11B). El exceso de hembras,
un patrón que no había sido observado
previamente, sugiere que ambos sexos se habían
agrupado en las orillas de la quebrada y que los
machos, que normalmente están más expuestos
que las hembras, ya habían empezado a
disminuir. La población parecía estar
respondiendo a las condiciones extremas de
humedad y temperatura justo antes del colapso.
En el mismo sitio, Eleutherodactylus
bransfordii (Bransford’s litter frog), una especie
que sobrevivió el colapso de 1987, migró hacia
el cauce del río durante la estación seca. Durante
los meces húmedos de 1993 (mayo-diciembre),
no se encontró ninguna rana en el cauce de la
quebrada, en comparación con un promedio de 2
ranas por transecto de 100 m en el bosque de
galería y en las plantaciones de guayaba (A.
Pounds, datos no publicados). Durante la
estación seca, hubo 47 ranas por transecto de
100 m en el cauce del río y ninguna rana en el
bosque y las plantaciones. Los estudios en el
futuro deben examinar los impactos de
fluctuaciones y tendencias climáticas en esta y
otras poblaciones de Eleutherodactylus. El
cambio climático puede estar reduciendo la
abundancia de estas ranas en la Sierra de
Luquillo de Puerto Rico (Stewart 1995, R.

Joglar, P. Burrowes, y N. Ríos, datos no
publicados).
Estudios de ranas Eleutherodactylus (rain
frogs) también podrían revelar por qué algunas
especies de anuros han persistido en la zona de
Monteverde después del colapso de 1987,
mientras otras especies han desaparecido. Estos
reproductores terrestres desaparecieron con la
misma frecuencia que los reproductores
acuáticos (ver Sec. 5.5.1). Sin embargo, las
especies no dependientes de cuerpos de agua
(i.e., eleuterodactílidos sin incluir las formas que
habitan quebradas) tenían menos probabilidad de
desaparecer que las especies asociadas con
hábitats acuáticos (Pounds et al. 1997). La
estructura poblacional puede ser un factor clave
en este patrón. En contraste con la distribución
insular de muchos anuros asociados con cuerpos
de agua, los eleuterodactílidos que habitan el
bosque suelen distribuirse en una forma más
continua en el medio ambiente (Stewart y
Woolbright 1996). El número comparativamente
grande de poblaciones locales por área puede
reducir la vulnerabilidad a los mecanismos
estocásticos de extinción que siguen a las
disminuciones deterministas (e.g. la pérdida de
poblaciones pequeñas debido a fluctuaciones al
azar; Gilpin y Soulé 1986) y puede aumentar las
probabilidades de que sitios previamente
habitados sean recolonizados (Travis 1994). Las
pruebas de estas hipótesis deben analizar tanto
especies de reproductores terrestres como de
reproductores acuáticos. Las últimas difieren en
el número de poblaciones locales por unidad de
área y en las características cuantitativas de
dispersión. Por consiguiente, podrían quizá
variar en la susceptibilidad a la extinción
regional.
	
  	
  	
  	
  
Reptiles.
A diferencia del patrón en el
caso de los anfibios, sólo el 4% de las especies
de reptiles están asociadas con hábitats
acuáticos: Norops oxylophus (stream anole),
Basiliscus basiliscus (common basilisk), B.
plumifrons (emerald basilisk), y Hydromorphus
concolor (tropical seep snake). Sin embargo, las
serpientes que comen ranas frecuentemente
cazan en estas áreas. Los reptiles que
normalmente no se encuentran cerca de cuerpos
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de agua pueden estar asociados con el agua en
algunas partes de su ámbito de distribución
geográfica. Norops tropidolepis (cloud forest
anole), por ejemplo, antes fue común en las
Zonas 3 y 4 y se extendió hasta la Zona 2 (1400
m s.n.m.), a lo largo de quebradas boscosas. Ya
que esta especie ha desaparecido de las partes
más secas en el oeste de su distribución (Zona 2
y parte de Zona 3; ver Sec. 5.4.1), sería valioso
examinar si las poblaciones sobrevivientes en
Zona 3 se han vuelto dependientes de las
quebradas.

A. Pounds y K. Masters, datos no publicados).
Este último además capturaba presas con menor
frecuencia. Mediante trampas pegajosas se
capturó un 94% más artrópodos en áreas abiertas
que en el sotobosque sombreado, así que la
frecuencia pareció estar correlacionada con la
disponibilidad de presas. La estrategia del N.
tropidolepis de ingerir y gastar poca energía
probablemente es importante para su capacidad
para habitar en un ambiente frío. Las
compensaciones
incluyen
crecimiento
y
maduración lentos (ver Sec. 5.4) y una velocidad
reducida (Van Berkum 1986). Además, debido a
las adaptaciones físicas que permiten que estas
lagartijas anolinas puedan operar a temperaturas
bajas, son extremadamente sensibles al calor;
unos pocos minutos con luz directa pueden ser
letales. La vulnerabilidad de estas, y otras
especies adaptadas de forma similar a
condiciones atmosféricas inusualmente cálidas,
debe ser estudiada.
Las investigaciones futuras también deben
examinar cómo afecta el cambio climático al
patrón espacial del mosaico de perturbación, y
por lo tanto, la distribución y la abundancia de
especies. Cambios al largo plazo en la presión
atmosférica – una consecuencia de condiciones
cálidas en el océano Pacífico tropical en décadas
recientes- sugieren un aumento en la fuerza de
los vientos alisios sobre Costa Rica (Brenes y
Saborío 1994, Graham 1995). Si esta tendencia
continúa, la frecuencia de árboles caídos puede
crecer, aumentando así la prevalencia de claros y
alterando las distribuciones de sus tamaños y
edades.
	
  
5.6.3. Estratos de hábitat

5.6.2.	
  El	
  mosaico	
  de	
  perturbación	
  	
  
Aunque muchas especies requieren bosque
intacto con dosel cerrado, otras prosperan en
claros. Eleutherodactylus fitzingeri (Fitzinger’s
rain frog), por ejemplo, se encuentra en bosque
intacto, pero es más común en áreas abiertas con
pastos (A. Pounds, datos no publicados). Los
márgenes muy perturbados de ríos y pantanos
quizá son su hábitat natural principal en el área.
La terciopelo, la víbora más grande de la zona,
también es más abundante en claros con pasto,
posiblemente debido a una densidad alta de sus
presas los roedores. En gran parte de Costa Rica,
Drymarchon corais (black-tailed cribo) se
encuentra bajo 1000 m s.n.m. (Stott 1983e); en
la Vertiente del Pacífico en Costa Rica, sin
embargo, sube hasta 1540 m s.n.m., donde toma
el sol en los claros. La disponibilidad de áreas
abiertas para tomar el sol también parece ser un
límite en el rango altitudinal de Sceloporus
malachiticus (green spiny lizard).
La biología térmica en relación con la
cobertura del dosel asimismo influye la
distribución de lagartijas anolinas (Fitch 1972,
1973, 1975, Pounds 1988). Mientras Norops
tropidolepis, N. humilis (ground anole) y N.
woodi (blue-eyed anole) habitan el sotobosque
sombreado y permiten que sus temperaturas
corporales sigan la temperatura del ambiente, N.
altae (Fig. 5.5) y N. intermedius habitan claros y
toman el sol para elevar su temperatura corporal.
Las lagartijas anolinas que no toman el sol en
bosques de altura suelen ser muy inactivas. Por
ejemplo, los individuos de N. tropidolepis se
movían un promedio de 8,9 veces por hora,
mientras individuos de N. altae se movían 14,4
veces por hora a la misma altitud (Pounds, 1988,

Si la frecuencia de árboles caídos sube, el
perfil vertical de la estructura vegetacional y el
microclima cambiará, con consecuencias
importantes para las comunidades de animales.
Las lagartijas anolinas, por ejemplo, están
adaptadas en cuanto a su comportamiento y
morfología a existir en ciertos estratos (Pounds
1988, Pounds 1991b). La distribución vertical de
la mayoría de los anfibios y reptiles es poco
conocida. Para propósitos de una comparación
general, asigné especies a tres categorías: 1)
subterráneos; 2) suelo y hojarasca; y 3)
vegetación sobre el nivel del suelo (Miyamoto
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1982, Hayes et al.1989, Guyer 1994; Apéndice
8). Las cecilias son cavadores. Las salamandras
son analizadas a continuación en relación con el
uso de las epífitas. De los otros taxones, las
serpientes están más asociadas con el suelo del
bosque y la hojarasca, mientras que las ranas y
las lagartijas incluyen una proporción mayor de
trepadores (Cuadro 5.5).

subpalmata, la cual es principalmente terrestre
en el Cerro de la Muerte (Vial 1968).
Bolitoglossa robusta (ring-tailed salamander) se
encuentra con mayor frecuencia debajo de los
detritos. Entre los anuros que frecuentan las
bromelias en Monteverde se incluyen siete
especies de Eleutherodactylus, más H.
pseudopuma (meadow treefrog), Smilisca
sordida (drab river frog) y Anotheca spinosa
(crowned frog) (Hayes et al. 1989). Los machos
de Eleutherodactylus diastema (common dink
frog) vocalizan con frecuencia desde el interior
de estas plantas, y los huevos no acuáticos de
esta,
y
varias
otras
especies
de
Eleutherodactylus, se encuentran ahí (Taylor
1955, Myers 1969, Scott 1983d). Los huevos
acuáticos y los renacuajos de A. spinosa
sedesarrollan dentro de las bromelias y
cavidades de árboles llenas de agua (Taylor
1954, Robinson 1961). Debe investigarse la
posibilidad de que otros anuros arbóreos (e.g.,
Hyla miliaria (giant fringe-limbed treefrog))
utilicen las bromelias. La bocaracá (Bothriechis
schegelii) e Imantodes cenchoa (blunt-headed
tree snake) pueden refugiarse en estas epífitas
durante el día, aunque la lagartija Anadia
ocellata (bromeliad lizard) es el único reptil en
el área que los utiliza como microhábitat
principal. Algunas especies crípticas que se han
estudiado poco (e.g., Celestus cyanochloris
(green-bellied caiman lizard)) podrían utilizar
las bromelias también.

5.6.4. Epífitas
Muchas especies de anfibios y algunas
especies de reptiles están asociadas con las
epífitas. Las salamandras de los trópicos son el
grupo de vertebrados con mayor asociación con
estas plantas (Wake y Lynch 1976, Wake 1987).
En los bosques nubosos de México, Honduras y
Guatemala,
las
salamandras
habitan
principalmente en las bromelias. En los bosques
nubosos de Costa Rica y el oeste de Panamá,
exhiben una variedad de especializaciones de
microhábitat y hacen mayor uso de las capas de
musgo (Wake 1987). Nototriton picadoi (moss
salamander) se especializa en habitar en capas
de musgo, pero a veces también ocupa las
bromelias. Oedipma poelzi (Poelz’s salamander)
y O. uniformis (highland worm salamander) se
encuentran típicamente dentro de capas de
musgo que cubren la vegetación caída y laderas
terrosas, donde también excavan túneles. La
salamandra de Monteverde parece ser asociada
principalmente con las bromelias, a diferencia de
su pariente cercano, la salamandra Bolitoglossa
	
  

Cuadro 5.5 Distribución de especies de anuros, lagartijas y serpientes entre estratos anchos de hábitat en la zona de
Monteverde.

Cada especie es asignada al estrato donde se observó más a menudo (ver Apéndice 8)
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Los estudios en el futuro deben monitorear
las epífitas. Un estudio a largo plazo de la
germinación de semillas y el establecimiento de
plántulas de bromelias y orquídeas sería valioso.
El monitoreo también debe examinar el
crecimiento y la mortalidad de musgos
epifíticos, los cuales quizá son indicadores
sensibles de cambios en las capas de nubes
orográficas (ver Sec. 5.4.3; ver Cap. 2, El
entorno físico). La abundancia de epífitas, una
de las características que definen los bosques
nubosos, puede disminuir si el cambio climático
sigue al ritmo actual.
	
  
5.7. Conservación

juego. Los patrones observados, vistos en
relación con la variabilidad conocida, merecen
atención. Por lo tanto, es hora de terminar el
debate: las preocupaciones bien fundamentadas,
justifican la acción.
Para identificar las acciones más apropiadas y
evadir los peligros de realizar esfuerzos
equivocados, aunque bien intencionados, es
necesario continuar investigando (Beebee 1993).
Los resultados obtenidos hasta el momento
sugieren que el cambio climático puede ser un
factor clave en las desapariciones y
disminuciones poblacionales (ver Sec. 5.4.3). Ya
existe evidencia de que el calentamiento global
es un fenómeno real con consecuencias
biológicas potencialmente devastadoras (Peters
y Lovejoy 1992, Graham 1995, Barry et al.
1995, Parmesan 1996, Diaz y Graham 1996,
Houghton et al. 1996, Santer et al. 1996).
Básicamente, la acción conservacionista dirigida
a este problema tiene que abarcar el ámbito
global. Tenemos que educar a nuestros
funcionarios electos y al electorado sobre los
costos de la apatía. Las acciones locales también
son importantes. Sin los trabajos del Centro
Científico Tropical, el cual maneja la Reserva de
Monteverde, y la Asociación Conservacionista
de Monteverde, la cual maneja el Bosque Eterno
de los Niños (ver Cap. 10 sobre organizaciones
conservacionistas), los bosques de la zona
hubieran sido reducidos a una pequeña isla en un
mar de terrenos agrícolas. La deforestación
hubiera arrasado directamente la biodiversidad
y, al afectar la hidrología de la zona, hubiera
aumentado el efecto invernadero.
En el futuro, puede ser que experimentemos
un alivio de esta amenaza global. Las
temperaturas fueron en aumento el siglo pasado,
en una serie de oscilaciones ascendentes y
decrecientes en vez de en una progresión
constante (Houghton et al. 1996). La tendencia
al enfriamiento caracterizó algunas décadas. Los
patrones sugieren una variabilidad climática
sobre la cual el efecto invernadero está
superpuesto. Las acciones que se tomen hoy
quizá
ayudarán
a
determinar
cuánta
biodiversidad sobrevive mientras llega el posible
alivio. Por lo tanto, acciones como el manejo de
hábitat, establecimiento de corredores biológicos
para facilitar la dispersión, crianza en cautiverio
y liberaciones, y la reintroducción de individuos

En esta sección, discuto la acción: cómo los
legisladores, administradores de parques y
reservas, y el público en general podrían
responder a las disminuciones poblacionales.
Las
áreas
aparentemente
prístinas
de
Monteverde carecen de un gran segmento de su
herpetofauna once años después de la crisis
poblacional que afectó a múltiples especies y
llevó a la desaparición de algunas. Según Bob
Carlson, Director de la Reserva de Monteverde,
la pérdida inesperada de diversidad es “el mayor
problema que enfrenta la Reserva”. Él se
preocupa de las posibles implicaciones para el
resto de la biota de la zona.
No fue sino hasta fecha reciente que se llegó
a un consenso en la comunidad científica acerca
de que las disminuciones de anfibios son una
amenaza seria a la conservación (Wake 1998).
El tema de “normas de prueba” (McCoy 1994)
es central al debate. Bajo las normas más
estrictas, quizá no existen suficientes datos para
juzgar qué tan inusual fueron las disminuciones
en el contexto de la variabilidad demográfica
natural (Pechmann et al. 1991, Pechmann y
Wilbur 1994). Lo mismo sería cierto, sin
embargo, aún si existieran datos que demuestren
que la composición fue constante por, digamos,
50 años antes de la crisis de 1987. Las
fluctuaciones más extremas quizá ocurren
solamente una vez al siglo, o con menos
frecuencia aún. Qué constituye un periodo de
tiempo adecuado para evaluar la variabilidad es
algo
imposible
de
saber.
Como
conservacionistas, no podemos esperar décadas
para formar una opinión cuando hay tanto en
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en hábitats que ocupaban previamente pueden
resultar útiles (ver Pounds y Brenes,
“Laboratorio para la Conservación Sapo
Dorado”). No importa si nuestro único logro es
dar la oportunidad de conocer el “optimismo y
significado profundo” del canto de una rana de
vidrio a otra generación de humanos, sería un
esfuerzo que valió la pena.
	
  
5.8. Resumen

Debemos depender de la información
disponible sobre la ecología y la historia natural
para guiar las futuras investigaciones. La
configuración espacial de la crisis de
poblaciones de anuros del 1987, vista en
relación con los patrones locales de distribución
geográfica y diversidad, ayuda a explicar por
qué tantas especies desaparecieron del área.
Gran parte de la alta diversidad de especies es
una consecuencia de la diversidad de zonas
climáticas y vegetacionales. La crisis afectó a
todas estas zonas, y por lo tanto, a todos los
componentes geográficas de la diversidad de
especies. Los patrones generales de distribución
geográfica, analizados en el contexto de la
historia evolutiva, sugieren que los anfibios de
Monteverde generalmente son más vulnerables a
la extinción regional o global que los reptiles de
la misma zona. Los primeros incluyen una
proporción mayor de especies de altura,
restringidas a las cordilleras de Costa Rica y el
oeste
de
Panamá.
Las
disminuciones
principalmente han afectado las áreas altas, y
para estas especies endémicas no existe la
posibilidad de recolonización desde las zonas
bajas cercanas. Las especies de anuros que han
desaparecido representan una amplia variedad de
historias
de
vida
y
comportamientos
reproductivos. La diversidad de sitios de
oviposición, incluyendo sitios subterráneos,
pone en duda la hipótesis de que la radiación UV
haya sido un factor en las disminuciones. Las
estructuras
de
las
poblaciones
como
consecuencia del uso de hábitat quizá pueden
ayudar a explicar por qué algunas especies de
anuros han desaparecido mientras que otras han
persistido. Aunque prácticamente todas las
poblaciones cayeron en la crisis de 1987, las
especies que no dependen de cuerpos de agua
desaparecieron con menor frecuencia que
especies asociadas con hábitats acuáticos. En
contraste con la estructura poblacional insular de
estos últimos, los primeros suelen estar
distribuidos sobre el paisaje de manera más
uniforme. El número relativamente grande de
poblaciones
locales
puede
reducir
la
vulnerabilidad a mecanismos estocásticos de
extinción
luego
de
disminuciones
determinísticas.
Parece poco probable que una sola causa
pueda explicar las disminuciones poblacionales

Una crisis abrupta en las poblaciones de
anfibios en 1987 llevó a la desaparición del sapo
dorado (Bufo periglines), especie endémica, y de
muchas otras especies de hábitats que
aparentemente no habían sido perturbadas en la
región de Monteverde en la Cordillera de Tilarán
en Costa Rica. Este, y casos similares en tierras
altas de otros continentes, han causado alarma y
controversia ante la sugerencia de que factores
sutiles
podrían
estar
amenazando
la
biodiversidad a una escala global. El debate se
ha enfocado en si los patrones observados
difieren de los patrones resultantes de dinámicas
poblacionales normales. Mientras que los
argumentos han dependido de las normas para la
prueba científica y la escasez de los datos
demográficos a largo plazo necesarios para
juzgar si una población está en proceso de
disminución, la diversa fauna tropical ofrecen
una estrategia que no depende de estos datos. La
comparación entre el número de desapariciones
en Monteverde y el número de desapariciones
que se esperaría en un ensamble de poblaciones
demográficamente inestables sugiere que las
disminuciones van más allá de fluctuaciones
naturales.
Aunque el debate se ha enfocado en las
disminuciones de anfibios, los reptiles también
han sido afectados. La escasez de presas quizá
explica la reducción en la abundancia de
serpientes colúbridos; las especies que han sido
estudiadas comen anuros (o los huevos o larvas
de ellos). Es dudoso, sin embargo, que las
disminuciones de lagartijas anolinas sean una
consecuencia secundaria de las disminuciones de
anfibios. La combinación de disminuciones de
anuros y lagartijas es similar al caso de
Australia. Es necesario un enfoque taxonómico
amplio para identificar las causas de los patrones
observados y explorar las implicaciones.
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en Monteverde, pero puede haber un factor
subyacente que haya preparado el camino para
las causas inmediatas de mortalidad. Aunque
una enfermedad epidémica puede haber sido un
factor, no hay evidencia de que un solo brote,
que se haya propagado en oleadas, haya causado
todas las disminuciones en América Central.
Una hipótesis alternativa es que un cambio en el
contexto ecológico a través de un área grande,
haya podido propiciar epidemias de los mismos
(o diferentes) microparásitos en lugares y
momentos diferentes. El hecho de que patógenos
distintos han sido asociados con la mortalidad de
anuros en diferentes continentes sugiere la
existencia de un factor en común, el cual podría
ejercer efectos tanto directos como indirectos.
Los efectos directos quizá pueden explicar por
qué algunas disminuciones en áreas altas no
perturbadas fueron graduales, en contraste con
las caídas abruptas atribuidas a los brotes de
patógenos. La contaminación aérea podría ser un
factor importante en los bosques nubosos, ya
que las concentraciones de contaminantes en el
agua de llovizna y nubes pueden exceder por
mucho las que se observan en lluvias copiosas.
El cambio climático podría aumentar esta
amenaza, ya que las concentraciones de
contaminantes podrían llegar a niveles críticos
cuando una precipitación leve interrumpe
periodos largos de sequía. El cambio climático
también podría facilitar los brotes de patógenos,
a través de varios mecanismos.
En Monteverde, existe una tendencia a lo
largo de 24 años de épocas secas que aumentan
en severidad, junto con respuestas biológicas
que concuerdan con esta tendencia. La
variabilidad de precipitación diaria ha
aumentado, dando lugar a extremos más secos,
sin afectar los promedios mensuales ni anuales.
Los días sin precipitación mensurable han
aumentado en frecuencia y su combinación
forma períodos secos. Los patrones indican que
el calentamiento global ha aumentado la altura
promedio a la cual inicia la condensación de
agua llevada por los vientos alisios, y por lo
tanto ha incrementado la altitud promedio de la
base de las capas de nubes orográficas. Como
este modelo predice, muchas especies de aves de
hábitats premontanos han invadido el bosque
montano bajo, mientras que especies del bosque
montano han migrado montaña arriba. Los

patrones de precipitación diaria durante la época
seca, los cuales explican la mayor parte de la
variación en la invasión de aves del premontano,
están fuertemente correlacionados con la
abundancia de las poblaciones de lagartijas, las
cuales han disminuido y desaparecido. Las
sequías
más
extremas
ocurrieron
inmediatamente antes de la crisis poblacional de
múltiples especies de anfibios y del primer
movimiento de aves del premontano hacia
elevaciones mayores. Estos cambios, los cuales
sugieren que el clima puede haber cruzado un
punto crítico de importancia biológica durante
El Niño de 1986-87, pueden presagiar un futuro
incierto para los ecosistemas en general,
incluyendo la humanidad.
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EL DESCUBRIMIENTO DEL SAPO DORADO
Jay M. Savage
de 1964. Cuando llegamos al hábitat de los
sapos a media tarde, me impresionó la atmósfera
misteriosa creada por el suelo oscuro, los árboles
retorcidos y cubiertos de musgo y la niebla que
pasaba por encima de nosotros. Cuando
entramos al bosque, vimos por todas partes
manchas brillantes de anaranjado que resaltaban
sobre el suelo negro. Cada mancha era un sapo
macho. Dentro de un radio de 5 m, por lo menos
200 machos estaban agrupados en charcos
pequeños. Había menos hembras, y donde había
parejas en amplexo, los machos sin pareja
intentaban separarlos. Más tarde esa noche,
regresamos a este bosque bajo una lluvia fuerte.
Pocos sapos permanecían activos, pero vimos
10-12 parejas en amplexo en los charcos. Una
hembra había puesto 220 huevos relativamente
grandes en dos cordones, y Scott colectó una de
las series para criarlos en el laboratorio. Los
renacuajos, de un café oscuro y uniforme,
comenzaron la metamorfosis el 21 de junio. Los
sapitos eran de color café con puntitos blancoazulejos por encima, y moteados con negro y el
mismo color pálido por debajo. Acuñé el
nombre científico Bufo periglenes en referencia
a la coloración extraordinaria de los adultos
(Savage 1966). “Periglenes” significa “brillante”
en griego. Por lo tanto, una traducción literal es
“sapo brillante.”	
  

El descubrimiento del sapo dorado
Jay	
  M.	
  Savage	
  
Mi respuesta inicial cuando vi sapos dorados
por primera vez fue una de incredulidad. En vez
de los tonos de gris, café u oliva característicos
de la mayoría de los sapos en el género Bufo, los
machos eran de color anaranjado brillante (Fig.
5.2). Me pregunté si alguien los habría
sumergido en pintura de esmalte, pero el color
era genuino. Las hembras eran igualmente
asombrosas. Carecían totalmente de anaranjado
en su coloración, eran de color olivo o negro con
manchas grandes de escarlata, demarcado con
amarillo. Esta diferencia marcada entre los sexos
fue tan inesperada como los colores brillantes.
Aprendí acerca de este sapo singular por primera
vez en octubre de 1963. Durante una visita a
Monteverde, Norma J. Scott, Jr. y yo hablamos
con un residente de la localidad llamado Jerry
James, quien nos llamó la atención sobre la
existencia de la especie. Sin embargo, no era la
temporada correcta, y no pudimos encontrar
ningún ejemplar. Cuando James entregó varios
especímenes a la Universidad de Costa Rica en
mayo del año siguiente, regresamos al bosque
nuboso de una vez.
Scott, James y yo subimos por la fila arriba
de la comunidad de Monteverde el 14 de mayo

SALAMANDRAS DE MONTEVERDE, SAPOS DORADOS Y EL SURGIMIENTO DE
LA CRISIS GLOBAL DE ANFIBIOS
J. Alan Pounds
El caso en Monteverde ha tenido un papel
clave en llamar la atención del mundo sobre la
crisis de los anfibios (Phillips 1994). En
noviembre de 1988, David Wake, profesor en la
Universidad de California, Berkeley, visitó
Monteverde para estudiar las salamandras.

Estaba especialmente interesado en la
salamandra de Monteverde, una especie de
Bolitoglossa con manchas del color de
herrumbre (Fig. 5.4). Para la sorpresa de Wake,
él y sus asistentes no encontraron ni una sola
salamandra. Solamente el año anterior y
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precisamente en los mismos sitios, había
encontrado varias docenas de individuos que
representaban cuatro especies. “Difícil de
entender”, escribió en sus notas de campo.
La preocupación de Wake lo llevó a dar
pasos para llamar la atención de científicos y la
prensa popular sobre las disminuciones de
anfibios. En setiembre 1989, participó en el
Primer Congreso Global de Herpetología en
Canterbury, Inglaterra, donde se enteró, por
medio de Martha Crump, que los sapos dorados,
por segundo año consecutivo, no se habían
congregado en los charcos donde históricamente
se reproducían en la Reserva de Monteverde.
Durante algún tiempo, Wake había estado
escuchando relatos informales de colegas que
estaban teniendo dificultad para encontrar
anfibios en varias partes del mundo. Fue en
Canterbury, sin embargo, en donde la frecuencia
de los informes se volvió inquietante. Unas
semanas después, Wake fue a una reunión de la
Junta Directiva de Biología del National
Research Council, en la sede de la Academia
Nacional de las Ciencias en Washington, D.C.,
EE.UU. donde conversando con colegas,
mencionó los relatos de Canterbury. Habló de
las salamandras y los sapos dorados ausentes de
Monteverde; Harold Morowitz, un biofísico en
la Universidad George Mason, y Oscar
Zaborsky, en ese momento administrador de la
Junta
de
Biología,
encontraron
las
disminuciones especialmente preocupantes.
Ellos, junto con Wake, organizaron una reunión
de científicos para discutir el problema;
Morowitz y Zaborsky se encargaron de recaudar
los fondos para financiar la conferencia,
mientras que Wake se enfocó en atraer
participantes.
Pronto se hizo evidente que los patrones que
le parecieron tan inusuales a Wake podían ser
interpretados de muchas maneras. Las
poblaciones de anfibios sufren fluctuaciones
fuertes por naturaleza, y los casos más extremos
podrían confundirse con caídas preocupantes
(ver la introducción al capítulo y Sec. 5.7).
Durante un almuerzo en el que participaron
representantes
de
organizaciones
conservacionistas, Morowitz empezó a relatar el
caso de la desaparición del sapo dorado. Uno de
los asistentes, quien había trabajado en Costa
Rica, le interrumpió, insistiendo en que no

existía evidencia de que la población del sapo
dorado hubiera disminuido. Morowitz quedó
aturdido y fuera de base por esta respuesta, pero
con el apoyo de Wake, continuó sus esfuerzos
como defensor de las ranas. Como científico que
era, Wake reconoció que el escepticismo es algo
positivo, porque obliga a los científicos a
apegarse a normas altas de prueba científica. Sin
embargo, como conservacionista, sintió que no
podía esperar años antes de expresar su
preocupación.
Los esfuerzos de Morowitz y Zaborsky
valieron la pena. Los fondos se materializaron y
la reunión tuvo lugar. En febrero del 1990, con
el apoyo del Smithsonian Institution, el
Brookfield Zoo de Chicago, y la Academia
Nacional de las Ciencias, 40 científicos se
reunieron en Irvine, California. Trece biólogos
hablaron de las disminuciones y desapariciones
de poblaciones de anfibios en muchos sitios
dispersos del mundo (Wake y Morowitz 1991).
La mayoría de los participantes estaban
convencidos de que los informes eran
demasiados en número y demasiado dispersos
para que se tratara de pura coincidencia. Poco
después de la reunión, sin embargo, hubo
muchas “moralejas” sobre los riesgos de formar
conclusiones sobre la base de “observaciones
anecdóticas” (Pechmann et al. 1991), lo que
inició una controversia intensa (Blaustein 1994,
Pechmann y Wilbur 1994, Pounds et al. 1997;
ver Sec. 5.1.1).
Algunos de los que estaban convencidos de la
existencia del problema tomaron acción. La
Comisión de Supervivencia de Especies de la
Unión Mundial para la Naturaleza formó el
“Task Force on Declining Amphibian
Populations” (DAPTF). Este grupo es el punto
central para la comunicación entre científicos
que investigan las disminuciones poblacionales
de anfibios. Concede subvenciones iniciales para
proyectos de investigación prometedores y
publica el boletín Froglog. Pequeños grupos de
trabajo—algunos organizados por región, otros
por tema—realizan muchas de las actividades
del grupo. Los que desean más información
acerca del DAPTF o que desean recibir Froglog
deben contactar a W. Ron Heyer, Chairman,
DAPTF Board of Directors, c/o Biodiversity
Programs, NHB 180, Smithsonian Institution,
Washington, D. C. 20560 USA.
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¿CÓMO DECIDEN LAS RANAS HYLA PSEUDOPUMA DÓNDE PONER SUS
HUEVOS?
Martha L. Crump
Los anfibios son selectivos sobre dónde
poner sus huevos. La comparación entre
especies demuestra que las ranas que se
reproducen en hábitats acuáticos prefieren
ciertos cuerpos de agua a otros. Algunas
especies solamente se reproducen en quebradas,
otras en estanques; de estas últimas, algunas se
reproducen en lagunas temporales, otras en
lagunas permanentes. Dentro de estos patrones
amplios, una hembra podría ser selectiva en
cuanto a los detalles que podrían afectar la
posibilidad de supervivencia que tendrán sus
crías; una laguna con agua demasiado calurosa
podría causar anormalidades en el desarrollo; si
la vegetación no es la apropiada, podría estar
asociada con densidades altas de depredadores,
competidores o parásitos.
Para examinar cómo deciden dónde
poner sus huevos las hembras de Hyla
pseudopuma (meadow treefrogs) en la Vertiente
del
Pacífico
de
Monteverde,
realicé
experimentos en la orilla de un estanque
temporal poco después de que se había llenado
(Crump 1991b). Estas ranas ponen huevos en
lagunas temporales de varios tamaños. Aunque
una sola hembra podría poner hasta 2500
huevos, típicamente los pone en varias
agrupaciones (cada una con menos de 500
huevos), en varios sitios dentro del hábitat. Mis
estudios anteriores habían revelado dos causas
importantes de mortalidad: la desecación de los
charcos antes de que el desarrollo de las larvas
se hubiera completado, y el canibalismo de
huevos y larvas por renacuajos de mayor edad
(Crump
1983,
1990,
1991a).
Diseñé
experimentos para determinar si la profundidad
del agua y la presencia o ausencia de renacuajos
coespecíficos influían en la selección de sitios
por parte de una hembra. Predije que las
hembras preferirían agua relativamente profunda
y charcos sin renacuajos.

En cuatro experimentos, usé tazones de
plástico para proveer lagunas artificiales en las
cuales manipulé estas variables. En el
Experimento I, pregunté si las hembras preferían
poner huevos en lagunas sin renacuajos
coespecíficos. Puse 20 tazones, cada uno
conteniendo agua con una profundidad de 3,5
cm, en parejas alrededor del estanque. En un
tazón de cada pareja, puse 20 renacuajos con una
edad de 8 días (eclosionados de huevos tomados
de una laguna cercana que había llenado más
temprano). Como predije, las ranas hembras
preferían los tazones sin renacuajos. En el
Experimento II, pregunté si las hembras
preferían poner sus huevos en agua profunda o
poco profunda. Todos los tazones carecían de
renacuajos, pero uno de cada pareja contenía
agua poco profunda (1,0 cm de agua en vez de
3,5 cm). Como predije, las hembras preferían los
tazones con agua más profunda. En el
Experimento III, pregunté si las hembras
escogen entre dos opciones desfavorables: agua
profunda con renacuajos y agua poca profunda
sin renacuajos. No encontré evidencia que las
ranas escogieron una opción en vez de la otra.
En el Experimento IV, pregunté si las hembras
cambian sus preferencias durante una noche
mientras las lagunas se llenan de huevos. Usé un
diseño experimental similar al diseño del
Experimento II (agua profunda vs. poca
profunda), pero después de colocar los tazones
al inicio de la noche (19:00 h), los revisé más
tarde la misma noche (23:00 h) y la mañana
siguiente (08:00 h). Durante la primera parte de
la noche, las hembras ponían sus huevos
preferentemente en tazones con agua más
profunda. Luego, cuando los tazones se llenaron
con huevos, las hembras preferían agua poco
profunda que contenía menos huevos.
Estos experimentos demostraron que las
hembras son selectivas acerca de dónde ponen
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sus huevos. Sus preferencias en los
Experimentos I y II fueron apropiadas,
considerando lo que sabemos de las causas
naturales de mortalidad en embriones y larvas.
La evasión de sitios con una densidad alta de
huevos (Experimento IV) sugiere que el
hacinamiento es otra causa de la mortalidad,
pero esto no ha sido estudiado en Hyla
pseudopuma. La selección de sitios de
oviposición afecta tanto el éxito reproductivo de

los individuos como la estructura de las
comunidades. Los estudios futuros deben
analizar las interacciones entre factores como la
profundidad del agua y la estructura
vegetacional, así como el impacto de posibles
competidores (e.g., Hyla angustilineata (pinstriped treefrogs), en las altitudes mayores de la
zona de Monteverde), depredadores (e.g.,
insectos acuáticos) y otros posibles enemigos.
	
  

LABORATORIO PARA LA CONSERVACIÓN SAPO DORADO
J. Alan Pounds & Marlene Brenes
El Laboratorio para la Conservación Sapo
Dorado (LCSD), establecido bajo el patrocinio
de la Reserva de Monteverde y el Centro
Científico Tropical, está comprometido con la
investigación, la conservación aplicada y la
educación. Las poblaciones en declive de
anfibios y reptiles son el enfoque principal. Los
conservacionistas fundaron la Reserva de
Monteverde en 1972 para proteger el sapo
dorado (Pounds y Fogden 1996). Esta especie,
que desapareció misteriosamente después de un
descenso abrupto de la población en 1987
(Pounds 1990, Crump et al. 1992, Pounds y
Crump 1994, Pounds et al. 1997), se ha
convertido en el símbolo de la crisis mundial de
anfibios y de la vulnerabilidad de especies en
general a la extinción rápida (ver Pounds,
“Salamandras de Monteverde…”).
El LCSD está ubicado 0,5 km al oeste de la
entrada a la Reserva de Monteverde. Se planea
que las instalaciones estén terminadas en 1997,
en un bosque secundario abierto que colinda con
el bosque primario en la Reserva de
Monteverde.
Las
operaciones
iniciarán
oficialmente en 1998 en conmemoración del
décimo aniversario del descenso abrupto de la
población del sapo dorado. Además de un
laboratorio (cerca de 130m2), las instalaciones
incluirán tres estructuras encerradas con malla
(cada una alrededor de 12 m2), varias lagunas al
aire libre, un sendero, la residencia del director,
alojamiento para asistentes de investigación y un
invernadero y cámara de lluvias para anfibios

(12 x 10 x 5,5 m). La cámara de lluvias, que
también servirá para demostraciones educativas,
fue construida para ranas y sapos; incluye una
laguna central, un riachuelo con cascadas, y un
sistema para producir lluvia, todos funcionando
con bombas eléctricas. Un sistema para captar
lluvia, incluyendo una cisterna subterránea de
19 000 litros, abastece el agua. Un sistema de
sonido llena el ambiente con las vocalizaciones
de sapos, truenos, etc., para los anfibios que
habitan el invernadero.
El programa de investigación y
conservación aplicada se enfoca en este
momento en el cambio climático, sus efectos en
las poblaciones naturales (ver Secs. 5.4.3, 5.7) y
las posibles estrategias para mitigar estos
efectos. En un proyecto, estamos trabajando con
Hyla pseudopuma, cuyas poblaciones han
disminuido junto con las del sapo dorado. Estas
ranas forman parte importante de la red trófica.
Son el alimento principal de la culebra Leptophis
nebulosus (bronze-striped parrot snake), una
especie inofensiva que una vez fue la culebra
diurna más común en la vertiente alta del
Pacífico, pero que ahora es escasa. Esperamos
que al cuidar a individuos de Hyla pseudopuma
durante sus fases iniciales, cuando la
supervivencia es menor, podremos aumentar su
abundancia y la abundancia de las especies que
dependen de ellos.
Durante la época lluviosa de 1996,
instalamos 80 cajas de plástico llenas con agua
(cada una de 2 litros), en las cuales pusimos
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huevos colectados de lagunas que habíamos
construido el año anterior. Criamos los
renacuajos hasta la metamorfosis y luego
liberamos las ranitas (un total de 3121),
alrededor de la laguna. El 28 de abril 1997,
después de la primera lluvia fuerte del año,
contamos 91 adultos en las lagunas. El máximo
	
  

en 1996 fue de 20 (el 21 de mayo). Aunque no
podemos estar seguros de que nuestros esfuerzos
causaron el aumento, nuestros resultados
preliminares han sido favorables; reemplazamos
las cajas plásticas con acuarios y en 1997 hemos
liberado más de 9000 ranitas.
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Anfíbios y reptiles — actualización 2014
Yoryineth Mendez Corrales

El monitoreo de anfibios es un esfuerzo que
se realiza en la Reserva Biológica Bosque
Nuboso Monteverde (RBBNM) con el fin de
conocer y actualizar la lista de especies
presentes en el área protegida.
Esta actividad se realiza únicamente en la
época lluviosa, de mayo a octubre de cada año.
En ella, se visitan cinco sitios simultáneamente
una vez al mes, contando con dos funcionarios
como mínimo por ruta e iniciando desde las 4:00
p.m. hasta las 10:00 p.m.
El monitoreo tiene una duración de cinco
años; inició en el 2010 con la capacitación de

funcionarios de los programas de investigación,
protección y mantenimiento y continuó en el
2011 con la colecta de datos.
En tres años de datos registrados (no
incluidos los resultados del 2014) se han logrado
escuchar y observar 42 especies de anfibios.
Cabe destacar que esta lista incluye los
registros de cuatro sitios ubicados dentro de la
RBBNM y uno en la Reserva Biológica San
Luis (RBSL), ambas propiedades del Centro
Científico Tropical.

Nombre científico
1
2
3
4
5
6

Ubicación
RBBNM
RBSL
x
x
x
x
x
x

Bolitoglossa robusta
Bolitoglossa subpalmata
Chaunus marinus
Incilius coccifer
Incilus coniferus
Incilius melanochlorus
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7
8
9
10
11
12
13
14
15
16
17
18
19
20
21
22
23
24
25
26
27
28
29
30
31
32
33
34
35
36
37
38
39
40
41
42

Espadarana prosoblepon
Cochranella granulosa
Hyalinobatrachium colymbiphyllum
Hyalinobatrachium fleischmanni
Hyalinobatrachium valerioi
Sachatamia albomaculata
Craugastor bransfordii
Craugastor crassidigitus
Craugastor fitzingeri
Craugastor megacephalus
Craugastor melanostictus
Craugastor podiciferus
Craugastor underwoodi
Diasporus diastema
Diasporus hylaeformis
Dendropsophus ebraccatus
Duellmanohyla rufioculis
Duellmanohyla uranochroa
Isthmohyla angustilineata
Isthmohyla pseudopuma
Isthmohyla rivularis
Isthmohyla zeteki
Scinax elaeochroa
Smilisca baudinii
Smilisca phaeota
Smilisca sordida
Tlalocohyla loquax
Agalychnis callidryas
Leptodactylus savagei
Hypopachus variolosus
Lithobates forreri
Lithobates vaillanti
Lithobates vibicarius
Lithobates warszewitschii
Pristimantes cruentus
Pristimantes ridens
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Aves
	
  
Bruce E. Young, David B. McDonald
Traducido por Francis H. Joyce

	
  
Nota del traductor sobre la nomenclatura:
Muchos nombres científicos, y algunos nombres
comunes en inglés, de las aves han cambiado
desde la publicación de este texto en inglés. Sin
embargo, para mantener la compatibilidad con el
Apéndice 9 (Aves de la zona de Monteverde), la
traducción utiliza los mismos nombres que la
primera edición. Para referenciar los nombres
actualizados, recomiendo la Lista Oficial de
Aves de Costa Rica, publicada por la Asociación
Ornitológica de Costa Rica, la cual es
actualizada con base en la lista oficial de la
American Ornithologists’ Union.

con los bosques altos de las tierras bajas. El
número de publicaciones desde entonces (110
hasta 1996) y el número de primeros autores
distintos (31) demuestran la medida en que las
aves de Monteverde han sido estudiados.
Dieciséis estudiantes de doctorado han escrito
sus disertaciones con base, la mayor parte, en
datos colectados acerca de las aves de
Monteverde (Cuadro 6.1). En comparación,
otros sitios tropicales de estudios muy
conocidos, como La Selva en Costa Rica o
Manú en Perú han producido menos trabajos de
graduados acerca de aves (cinco y cuatro
disertaciones, respectivamente). Dos fortalezas
principales de la investigación de aves en
Monteverde han sido los estudios autoecológicos
y los estudios acerca de las interacciones plantaanimal. Aunque los estudios autoecológicos
están en declive por cambios en la “moda
científica” (Levey y Stiles 1994), estudios acerca
de una sola especie o grupos pequeños de
especies han abundado en Monteverde.
Conocemos mucho acerca de ciertas especies,
pero tenemos poca información acerca de la

¿Por qué Monteverde?
Las aves han sido un enfoque de estudio
importante en Monteverde. Los primeros
biólogos en Monteverde fueron los ornitólogos
William Buskirk y George Powell, quienes
llegaron en 1970 por recomendación de F. Gary
Stiles. Fueron atraídos por la estatura baja del
bosque nuboso, lo cual hizo la investigación de
bandadas mixtas más manejable en comparación
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comunidad de aves como conjunto. Muchos
estudios de la ecología de comunidades de aves
	
  

en Monteverde han sido en el contexto de sus
interacciones con las plantas.

Cuadro 6.1. Tesis de doctorados basados en investigaciones acerca de aves en Monteverde.

	
  

	
  

	
  
La avifauna de Monteverde es atractiva a los
ornitólogos por cinco razones:

desde marzo hasta julio por Procnias
tricarunculatus
(calandria;
Three-wattled
Bellbird), escuchado desde kilómetros en todas
direcciones, atrae la atención hacia esta especie
(Snow 1977; Fig. 6.2). Muchas de las personas
que caminan en los potreros en la comunidad
lechera han sido hostigados por Cyanocorax
morio (urraca parda o piapia; Brown Jays), la
que despierta la curiosidad acerca del
comportamiento social comunal de esta especie
(Lawton y Guindon 1981, Lawton y Lawton
1985). Estas especies vocales literalmente
llaman la atención para ser estudiadas.

(1) Comportamientos inusuales: desde la
perspectiva de ornitólogos de zonas templadas,
muchas especies de aves en Monteverde exhiben
comportamientos extraños. Por ejemplo, los
duetos y las danzas realizadas por los machos de
Chiroxiphia linearis (toledo o saltarín toledo;
Long-Tailed Manakin) son fenómenos que son
prácticamente únicos en el reino animal
(McDonald y Potts 1994; Fig. 6.1; ver
McDonald,
“Cooperación
entre
toledos
machos”). De manera similar, el coro producido
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Figura	
  6.1.	
  Pareja	
  de	
  toledos	
  machos	
  desplegando	
  mientras	
  una	
  hembra	
  los	
  observa.	
  Fotografía	
  de	
  Gregory	
  
Dimijian.	
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Figura	
  6.2.	
  Calandria	
  macho	
  vocalizando	
  desde	
  una	
  percha	
  de	
  despliegue	
  en	
  un	
  árbol	
  emergente.	
  Fotografía	
  de	
  
Gregory	
  Dimijian.	
  	
  

	
  
(2) Abundancia y facilidad de estudio:
muchas especies tienen poblaciones grandes y se
encuentran cerca del suelo, lo cual las hace
fáciles de estudiar. En el bosque nuboso en días
calmados, los aleteos de los colibríes raras veces
están fuera del alcance del oído, una indicación
de la ubicuidad y las oportunidades para el
estudio que ofrecen especies como Phaethornis
guy (ermitaño verde, Green Hermit) y
Lampornis calolaemus (colibrí montañés
gorgimorado; Purple-throated Mountaingem;
Feinsinger et al. 1986, 1991a). Los hábitats
perturbados en la comunidad se llenan con las
vocalizaciones de piapias, Troglodytes aedon

(soterreyes cucaracheros; House Wrens) y
Chlorophonia callophrys (rualdos; Goldenbrowed Chlorophonias), los cuales todos han
inspirado estudios a fondo (Sargent 1994,
Williams et al. 1994, Young 1996).
(3) Cambios en la avifauna a través de
pequeñas escalas espaciales: un aspecto
llamativo de Monteverde es el cambio de las
faunas desde una zona de vida (sensu Holdridge
1967) a la siguiente, de las cuales muchas tienen
apenas varios cientos de metros de ancho
(Powell 1977a, Young et al. 1998). Durante una
caminata corta, uno puede pasar por las varias
comunidades distintas de aves asociadas con las
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6.1. Distribución, riqueza y diversidad de
especies

seis zonas de vida en Monteverde (Fig.1.5). En
géneros como los zorzales (Catharus),
Basileuterus y las candelitas (Myioborus), las
especies se encuentran dentro de una o dos
zonas de vida y son reemplazadas por especies
congenéricas en zonas de vida contiguas,
ofreciendo la oportunidad de estudiar patrones
de reemplazo de especies (Shopland 1985).
(4) Coloración dramática: el atractivo
estético de aves como el quetzal (Pharomachrus
mocinno), el tucancillo verde (Aulacorhynchus
prasinus; Emerald Toucanet), Euphonia
elegantissima (eufonia capuchiceleste; Bluehooded Euphonia) y el rualdo ha inspirado
investigación acerca de estas especies. Los
plumajes coloridos pueden animar una charla o
mejorar el atractivo visual de una revista
científica (e.g., McDonald y Potts 1994).
(5) Escenario atrayente: el clima agradable,
las vistas espectaculares y la población bilingüe
de costarricenses y extranjeros que da la
bienvenida a los biólogos atraen ornitólogos a
Monteverde. Con una comunidad de artes y
productos
lácteos
frescos
disponibles,
Monteverde ofrece más atracciones que otros
sitios de investigación en los trópicos.
Estos factores han promovido la atención
hacia la avifauna de Monteverde durante los 30
años desde su “descubrimiento” por ornitólogos.
En este capítulo, resumimos los estudios acerca
de las aves de Monteverde, describiendo las
áreas que han sido bien exploradas e
identificando áreas para investigaciones futuras.

La avifauna de Monteverde se deriva de tres
regiones principales: (1) la fauna “guanacasteca”
en la vertiente del Pacífico, la cual representa la
extensión más sureña de la fauna del bosque
seco mesoamericano; (2) la fauna de tierras
altas, un grupo distinto de especies que habitan
las tierras altas de Costa Rica y Chiriquí,
Panamá; y (3) la fauna del bosque húmedo de la
vertiente del Caribe. La fauna del bosque
húmedo se deriva principalmente de grupos de
América del Sur, mientras la fauna guanacasteca
y la fauna de tierras altas se componen de grupos
de Norteamérica tanto como de Sudamérica.
Aunque la mayoría de las zonas de Costa Rica
contienen una fauna de bosque seco o una fauna
de bosque húmedo, más migrantes de
Norteamérica, Monteverde tiene los tres grupos
porque abarca la Divisoria Continental. Reseñas
que tratan sobre la zoogeografía de las avifaunas
de Costa Rica y América Central están
disponibles en otras fuentes (Howell, 1969,
Stiles 1983).
6.1.1. La distribución de las zonas de
vida
La geografía y el clima de Monteverde, con
una gradiente fuerte de humedad desde la
Vertiente del Pacífico hasta la Vertiente del
Caribe, crean vegetación extraordinariamente
diferente en cada una de las distintas zonas de
vida (Cuadro 3.1). La riqueza de especies de
aves también varía a través de las zonas de vida
(Cuadro 6.2). La Zona 4 (Bosque muy húmedo
Montano Bajo) tiene la menor riqueza de
especies (121 especies vistas con regularidad),
quizá por el tamaño pequeño de su extensión
geográfica y el aislamiento de las faunas más
diversas de tierras altas de la Cordillera Central
y la Cordillera de Talamanca hacia el sur. La
Zona 4 también tiene la proporción más alta de
especies no encontradas en las otras cinco zonas
(9%).

Métodos
Definimos Monteverde como un área
aproximadamente demarcada por el pueblo de
Santa Elena en el norte, Poco Sol en el este, el
extremo sur del Sendero Brillante en la Reserva
de Monteverde (RBBNM) en el sur y el pueblo
de San Luis en el oeste (Mapas 1.2, 1.4). Nuestra
definición de Monteverde abarca un área de
aproximadamente 20.000 ha e incluye seis
Zonas de Vida Holdridge (Cuadro 3.1). Los
nombres comunes en inglés y los nombres
científicos de animales están en los Apéndices 9
y 10.
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Cuadro 6.2. Patrones de diversidad de aves en las seis principales Zonas de Vida de Monteverde.

Números de especies únicas para las zonas 1 y 6 no fueron calculadas debido a poca información sobre las aves de las
zonas adyacentes cuesta abajo. Las especies anotadas como accidentales o inciertas en Fogden (1993) no se incluyeron
(ver Apéndice 9). Ver Cuadro 3.1 para los rangos elevacionales de las zonas.

Las Zonas 5 y 6 (Bosque húmedo
Premontano
y
Bosque
muy
húmedo
Premontano) en la Vertiente del Caribe (con 315
y 278 especies, respectivamente) son las zonas
de vida con mayor riqueza de especies. Estas
zonas de altitud media se aproximan a los sitios
con la diversidad de aves más alta de Costa
Rica, rivalizando con la Estación Biológica de
La Selva, la cual tiene 256 especies
reproductoras y 155 migrantes y visitantes poco
comunes (Levey y Stiles 1994). Las Zonas de
Vida 5 y 6 están suficientemente bajas en altitud
para incluir el límite superior de las
distribuciones de muchas especies de tierras
bajas, y albergan muchas especies migrantes
estacionales de tierras altas. La Zona 6 incluye
una laguna de 2 ha y humedales contiguos, los
cuales atraen aves acuáticas que no son vistas en
otras partes de Monteverde.
Otro método para caracterizar la diversidad
(además de contar las especies) es usar curvas de

acumulación de especies. La tasa de
acumulación de especies se traza como una
función del número de capturas de aves con
redes de niebla (Karr et al. 1990a). Aunque las
especies del dosel no están bien representadas y
los bosques con árboles de alturas diferentes no
son comparables, los datos son indicadores útiles
de la diversidad. Las curvas de acumulación de
especies basadas en capturas en bosque
secundario y bosque primario indican que el
sitio en la Vertiente del Caribe (Zona 6) es
mucho más diverso que el sitio en la Vertiente
del Pacífico (Zona 2; Fig. 6.3). La acumulación
de especies en la Zona 6 es tan rápida que aún
con unos cientos de capturas, no hay ninguna
indicación del nivel de riqueza de especies en el
cual la curva se aplanará. La acumulación de
especies en la Zona 6 es similar a la de Manú,
Perú, el más diverso de cuatro sitios
neotropicales bien estudiados (Karr et al.
1990a).
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Figura	
  6.3.	
  Curvas	
  de	
  acumulación	
  de	
  especies	
  para	
  aves	
  capturadas	
  en	
  redes	
  de	
  niebla	
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  dos	
  zonas	
  de	
  vida	
  en	
  
Monteverde	
  (B.	
  Young	
  y	
  D.	
  McDonald,	
  datos	
  no	
  publicados).	
  	
  
	
  

La mayor parte de la investigación en
Monteverde se ha realizado en la Vertiente del
Pacífico (Zonas 2-4), donde la riqueza de
especies es intermedia (121-202 especies por
zona). Estas zonas reciben considerablemente
menos precipitación que las zonas de la
Vertiente del Caribe (2000-2500 mm vs. 50006000 mm, respectivamente) y los bosques secos
generalmente albergan menos especies de aves
que los bosques húmedos (Lack y Moreau 1965,
Stiles 1983). Además, la migración altitudinal es
mucho menos marcada en la Vertiente del
Pacífico que en la Vertiente del Caribe. Las
especies reproductoras suelen permanecer como
residentes durante todo el año en sus territorios;
los sitios de altitudes medias reciben menos
migrantes altitudinales que sitios similares en la
Vertiente del Caribe. Las diferencias ecológicas
entre los bosques secos y los bosques húmedos
de tierras altas son mayores que las diferencias
entre bosques húmedos de la Vertiente del
Caribe y los bosques de tierras altas, lo cual
podría limitar la migración. En las partes bajas
de la Vertiente del Pacífico, la migración
estacional es más común localmente entre
bosques secos y bosques de galería colindantes,

en vez de a través de gradientes altitudinales. La
deforestación está más avanzada en la Vertiente
del Pacífico, especialmente en las altitudes
menores, y algunas especies (e.g., la lapa roja,
Ara macao) se han extinguido localmente.
La mayoría de las especies que se encuentran
en Monteverde están restringidas a un
subconjunto de las seis zonas de vida. Treinta y
cuatro especies se encuentran solamente en una
zona de vida. El efecto de estas distribuciones
geográficas limitadas es que mientras uno viaja a
lo largo de un transecto subiendo una vertiente,
cruza la Divisoria Continental y baja por la otra
vertiente, se encuentra con una serie de distintas
comunidades de aves, así que el número de
especies aumenta a lo largo del viaje. Por lo
tanto, Monteverde tiene una alta diversidad de
especies alfa (muchas especies dentro de un tipo
de hábitat) tanto como una alta diversidad de
especies beta (alta tasa de reemplazo de especies
entre hábitats).
El patrón de especies distribuidas solamente
dentro de zonas de vida específicas es
extraordinario porque la especialización de
hábitats ocurre a una escala espacial tan
pequeña. Las zonas de vida están ubicadas en
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franjas angostas paralelas a la fila más alta de la
Cordillera de Tilarán (Fig. 1.5). Una manera de
apreciar esta compresión de la diversidad de
hábitats es al considerar la escala espacial de un
círculo con diámetro de 24 km utilizado para
Conteos Navideños de Aves. Estos círculos son
usados por pajareros voluntarios a través de
Norteamérica y América Central para
monitorear las densidades de aves durante el
invierno boreal. Los círculos típicamente
muestrean solamente una o como máximo dos
zonas de vida; en contraste, el círculo de conteo
para el conteo navideño de aves en Monteverde
abarca todas las seis zonas de vida de
Monteverde. En consecuencia, los voluntarios en
el conteo de Monteverde típicamente
documentan 20-30 especies más que cualquier
otro de los 1700 conteos navideños.

Fogden 1993). La mayoría se reproducen en
América del Norte y pasan por Monteverde
durante la migración o pasan el invierno boreal
en Monteverde. Cuatro especies (Elanoides
forficatus (elanio tijereta, Swallow-tailed Kite),
Myiodynastes
luteiventris
(mosquero
vientriazufrado, Sulphur-bellied Flycatcher),
Legatus leucophaius (mosquero pirata, Piratic
Flycatcher), y Vireo flavoviridis (vireo
cabecigrís, Yellow-green Vireo)) se reproducen
en Monteverde y migran hasta América del Sur
durante la temporada no reproductiva. En
contraste con los migrantes altitudinales, los
migrantes de larga distancia son menos
abundantes a altitudes mayores, y se encuentran
principalmente en las Zonas 1-2 y 5-6 (Tramer y
Kemp 1982, Fogden 1993, Young et al. 1998).
Este mismo patrón ocurre a través de toda Costa
Rica (Stiles 1980b). Sabemos poco acerca de la
ecología de migrantes de Norteamérica en
Monteverde aparte de que habitan bosque
primario y secundario, algunas especies forman
parte de bandadas mixtas de aves residentes y
algunas especies defienden territorios no
reproductivos (Tramer y Kemp 1980, 1982). La
competencia entre aves migrantes y residentes
no parece ser muy fuerte, ya que raras veces
ocurren interacciones agonísticas entre los
individuos de los dos grupos (Tramer y Kemp
1980). Temas claves como las tasas de
supervivencia de migrantes de larga distancia
durante la temporada no reproductiva, las
tendencias poblacionales, los efectos de cambios
antropogénicos en la disponibilidad de hábitat y
el uso de recursos por diferentes especies de
migrantes
requieren
investigaciones
en
Monteverde (Martin y Finch 1995, Rappole
1995).
La migración altitudinal. Se sabe desde hace
mucho tiempo que los quetzales se mueven
estacionalmente desde sitios de anidación en
tierras altas hasta altitudes menores en las dos
vertientes (Wheelwright 1983). A inicios de la
década de los 90, datos de rastreo por radio
brindaron mayor precisión acerca del momento
y el alcance de estos movimientos (Powell y
Bjork 1995). El patrón general es un
movimiento anual de cuatro etapas. El cortejo y
la anidación ocurren en hábitats del bosque
nuboso (1500-1800 m s.n.m.) en las dos
vertientes, entre enero y junio. Después de

6.1.2. La migración
Las aves de Monteverde incluyen residentes
permanentes, migrantes de larga distancia y
migrantes altitudinales, lo cual es típico de sitios
en o cerca de montañas en el Neotrópico
(Wetmore 1926, Ridgely 1976, Stiles 1985a,
1988, Hilty y Brown 1986, Loiselle y Blake
1991). Los migrantes de larga distancia se
reproducen principalmente en las regiones
templadas del norte durante el verano y migran
hacia la región neotropical durante el invierno
del norte templado, o se reproducen en América
Central y migran hacia América del Sur durante
la temporada no reproductiva. Los migrantes
altitudinales se reproducen a una altitud de las
montañas y migran hacia otras altitudes durante
la temporada no reproductiva. Estudios que
utilizaron el rastreo por radio en Monteverde
demuestran que estas migraciones altitudinales
pueden involucrar patrones complejos de
movimientos estacionales, los cuales pueden
atravesar fronteras internacionales (G. Powell,
datos no publicados; ver Powell et al.,
“Migraciones altitudinales y las conexiones
entre hábitats: El quetzal (Pharomachrus
mocinno) como indicador para evaluar el diseño
del complejo de la Reserva de Monteverde”).
Migraciones de larga distancia.
De la
avifauna de Monteverde, 91 especies (21%) son
migrantes de largas distancias (Tramer 1979,
Stiles y Smith 1980, Tramer y Kemp 1982,
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anidar, los adultos y sus crías se mueven hacia
altitudes menores (1100-1300), en la Vertiente
del Pacífico. Cuatro meses después, las aves
regresan por unas semanas a los sitios de tierras
altas. Luego ataviesan la Divisoria Continental
hasta la Vertiente del Caribe (700-1100 m
s.n.m.), hasta que se acerca la temporada de
anidación. La hipótesis es que la variabilidad
marcada de estos patrones de movimiento de un
año al otro se debe a la variación en la
disponibilidad de frutos, en particular en árboles
de la familia Lauraceae (Wheelwright 1983,
Powell y Bjork 1995).
Un patrón de movimiento aún más complejo
surgió de estudios de rastreo por radio de
calandrias (Fig. 6.2). La migración de las
calandrías comienza con la reproducción cerca
de la División Continental desde marzo hasta
julio y un movimiento posreproductivo que
desciende a través de la Vertiente del Pacífico
hasta la Zona 2 durante agosto y setiembre.
Luego vuelan hasta los bosques muy húmedos
del sureste de Nicaragua donde pasan desde
octubre hasta finales de diciembre. En enero, las
calandrias viajan a la costa del Pacífico en Costa
Rica, donde se dispersan desde Nicoya hasta la
Península de Osa antes de regresar a Monteverde
en marzo (G. Powell, com. pers.). Se desconoce
si las calandrias volaban tanta distancia hasta

Nicaragua antes de que las tierras bajas del norte
de Costa Rica fueran deforestadas.
Aves más pequeñas también realizan
movimientos altitudinales, pero son más difíciles
de rastrear por radio. Por ejemplo, los jilgueros
(Myadestes melanops; Black-faced Solitaire;
Fig. 6.4) prácticamente desaparecen de la Zona 4
durante setiembre a diciembre cuando bajan por
la Vertiente del Caribe (Murray 1986). Jilgueros
juveniles (pero no los adultos) aparecen
regularmente en bosques de Zona 2 entre julio y
setiembre, sugiriendo variación en la migración
relacionada con la edad (D. McDonald, obs.
pers.). Aunque los patrones migratorios de estos
pájaros más pequeños no han sido estudiados en
detalle, 68 de las especies de aves de
Monteverde son migrantes altitudinales en la
Cordillera Central y otras partes de Costa Rica, y
probablemente
realizan
movimientos
estacionales similares en Monteverde (Apéndice
8). En general, los migrantes frugívoros anidan
en altitudes mayores y descienden a través de la
Vertiente del Caribe durante la temporada no
reproductiva. Los colibríes generalmente
ascienden para reproducirse durante la época
lluviosa y descienden durante la época seca,
aunque existen excepciones (Stiles 1980a,
1985c, Loiselle y Blake 1991).
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Figura	
  6.4.	
  Jilguero	
  en	
  su	
  nido	
  en	
  el	
  tronco	
  de	
  un	
  árbol	
  en	
  la	
  Reserva	
  de	
  Monteverde.	
  Fotografía	
  de	
  Kathy	
  Winnett-‐
Murray.	
  	
  

6.2. El comportamiento

Muchas especies en Monteverde forrajean
mientas acompañan bandadas con especies
mixtas de aves. Estas bandadas (“bandadas” en
esta sección se refiere a ensambles de especies
mixtas) son uno de los aspectos más evidentes
de la observación de aves durante la temporada
no reproductiva (julio-febrero). Uno puede pasar
periodos largos viendo pocas o ninguna ave y de
repente estar rodeado por una multitud de
formas revoloteando a la vez que se escuchan
vocalizaciones variadas. Estas bandadas caen
dentro de tres categorías: (1) bandadas que
siguen hormigas arrieras (Ecitoninae), (2)
bandadas frugívoras y (3) bandadas insectívoras
que no siguen hormigas arrieras. Los primeros
dos tipos de bandadas son atraídas por un
recurso en común, ya sea por insectos
abundantes intentando escapar de un enjambre
de hormigas arrieras (ver Sec. 4.6.4) o por
frutos. Las bandadas insectívoras no asociadas

Los primeros ornitólogos en Monteverde
estudiaron el comportamiento de aves en
bandadas mixtas, y varios estudios han dado
seguimiento a este tema (Buskirk 1976, Powell
1979, Shopland 1985, Valburg 1992c).
Investigadores
han
examinado
el
comportamiento de forrajeo de especies
individuales en el contexto de estudios
ecológicos de la coexistencia de especies, la
dispersión de semillas, el dimorfismo sexual
(Winnett-Murray 1986, Riley y Smith 1992,
Sargent 1994) y el comportamiento social (Snow
1977, Riley 1986, McDonald y Potts 1994,
Williams et al. 1994).
6.2.1. Bandadas mixtas de forrajeo
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con hormigas arrieras se forman alrededor de
agrupaciones vocales de aves y se mueven por el
bosque en busca de alimentos dispersos.
En Monteverde, las bandadas que persiguen
hormigas arrieras generalmente no son tan
grandes como las de las tierras bajas, porque los
enjambres de hormigas son más pequeños o
porque son una fuente de alimentos menos
común y segura. En las Zonas 1 y 2,
Dendrocolaptes
sanctithomae
(trepador
barreteado; Northern-barred Woodcreeper) y
Dendrocincla homochroa (trepador rojizo;
Ruddy Treerunner; de vez en cuando
acompañados por Micrastur semitorquatus
(halcón de monte collarejo; Collared ForestFalcon) son los principales perseguidores de
hormigas arrieras (Mays 1985, B. Young, datos
no publicados). En Zonas 3-4, las hormigas
arrieras son escasas y los enjambres usualmente
no están acompañados por aves. En las Zonas 56, Myrmeciza immaculata (hormiguero de
Zeledón, Immaculate Antbird), Gymnopithys
leucaspis (hormiguero bicolor; Bicolored
Antbird),
Phaenostictus
mcleannani
(hormiguero ocelado, Ocellated Antbird), y con
menos frecuencia, Dendrocincla fuliginosa
(trepador pardo, Plain-brown Woodcreeper), son
los componentes principales de estas bandadas
(B. Young, datos no publicados).
Las bandadas de aves frugívoras pueden
formar alrededor de cualquier árbol en fruto en
cualquier parte de Monteverde. Algunos
frugívoros (e.g., Tangara icterocephala (tangara
dorada, Silver-throated Tanager), Tangara
dowii (tangara ventricastaña, Spangle-cheeked
Tanager) y Chlorospingus ophthalmicus
(tangara de monte ojeruda, Common BushTanager)) se unen a o forman el núcleo de
bandadas con especies que son principalmente
insectívoras en las Zonas 3-5. En las Zonas 5-6,
las bandadas grandes de tangaras (especialmente
del género Tangara), mieleros, y otros
frugívoros se mueven de manera coordinada a
través del bosque. Estas bandadas frugívoras
están restringidas a los bosques de altitud media
de la Vertiente del Caribe y prácticamente no se
han estudiado.
Las dinámicas de la formación de las
bandadas y el comportamiento son mejor
conocidos en las bandadas insectívoras que se
encuentran a través de Monteverde. Las especies

“nucleares”, alrededor de las cuales otras
especies forman bandadas, son Basileuterus
culicivorus (reinita coronidorada, Goldencrowned Warbler), Hylophilus decurtatus
(verdillo menudo, Lesser Greenlet; Zonas 1-2),
Chlorospingus ophthalmicus y Basileuterus
tristriatus (reinita cabecilistada; Three-striped
Warbler; Zonas 3-5) y Cacicus uropygialis
(cacique lomiescarlata, Scarlet-rumped Cacique;
Zona 6; Powell 1979, Tramer y Kemp 1980,
Valburg 1992c). En la Zona 3, las bandadas
llegan a su tamaño máximo en la mañana y
avanzada la tarde y son mucho más grandes (por
un factor de 3 a 4) durante la temporada no
reproductiva (Powell 1979). Las bandadas que
se forman sin una especie nuclear son inestables
y se desintegran rápidamente. En el caso de
muchas especies, individuos de una especie en
particular dejan la bandada cuando esta llega al
límite de su territorio, y son reemplazados por
individuos del territorio colindante. La velocidad
promedio de las bandadas es 5,4 (± 2,4) m/min;
las más grandes se mueven más despacio que las
más pequeñas. Factores físicos y sociales
influyen las dinámicas de las bandadas;
aumentos en la intensidad del viento y la
precipitación hacen que el tamaño de bandada
sea menor (Powell 1979, Shopland 1985). En la
Zona 4, las bandadas contienen un promedio de
4,4 especies (rango 2-20) y un promedio de 6,4
individuos (rango 2-26; Shopland 1985). Las
bandadas en Monteverde generalmente tienen
más furnariidos y menos thamnofílidos que las
de tierras bajas, en las cuales los thamnofílidos
frecuentemente
forman
un
componente
importante (Buskirk 1976, Powell 1979, Munn
1985, Shopland 1985). Los bosques de tierras
bajas también suelen tener una mayor variedad
de tipos de bandadas que los bosques de tierras
altas (Munn y Terborgh 1979, Levey y Stiles
1994).
Chlorospingus ophthalmicus es una de las
especies importantes en las bandadas de las
Zonas 3-5 (Valburg 1992c). En presencia de
coespecíficos, principalmente comen frutos; en
presencia de bandadas, suelen preferir
artrópodos como alimento. Las bandadas pueden
facilitar el acceso a artrópodos que normalmente
no están disponibles u ofrecer asistencia en la
vigilancia de los depredadores (lo cual no es
necesario cuando están comiendo frutos;
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Valburg 1992c; ver Valburg, “¿Por qué unirse a
las bandadas mixtas”). Algunas aves (Myioborus
torquatus
(candelita
collareja,
Collared
Redstart) y Myioborus miniatus (candelita
pechinegra, Slate-throated Redstart) parecen
unirse a las bandadas mixtas principalmente
como manera de defender sus territorios o
vigilar
a
los
depredadores;
cualquier
comportamiento de forrajeo es simplemente
“poner al mal tiempo buena cara” (Shopland
1985; ver Shopland, “El costo del forrajeo
social”).
Los migrantes de la zona templada norte
varían en su propensión a unirse a las bandadas
(Powell 1980, Tramer y Kemp 1980). Mniotilta
varia (reinita trepadora, Black-and-white
Warbler) y Vermivora chrysoptera (reinita
alidorada, Golden-winged Warbler) suelen
unirse a las bandadas; Vireo philadelphicus
(vireo amarillento, Philadelphia Vireo) y
Vermivora peregrina (reinita verilla, Tennessee
Warbler) forrajean con coespecíficos con
frecuencia (Tramer y Kemp 1979, 1980). M.
varia y V. chrysoptera usan métodos de forrajeo
que no les permite vigilar la presencia de
depredadores al mismo tiempo (forrajeando en
troncos de árboles y montones de hojas muertas,
respectivamente; Tramper y Kemp 1980), lo
cual quizá los hace más dependientes de la
vigilancia de las bandadas que los otros
migrantes del norte que utilizan métodos de
forrajeo más generalizados.
Para muchas especies, la ventaja de unirse a
las bandadas insectívoras parece ser el evitar la
depredación (Buskirk 1976, 1981, Powell 1985,
Munn 1986, Hutto 1994). Las especies que se
unen a las bandadas suelen ser las que son
vulnerables a la depredación, usan recursos que
son difíciles de defender, y que son solitarios, o
que viven en parejas o grupos familiares
pequeños. Las especies que no se unen a las
bandadas son menos vulnerables a la
depredación (e.g., forrajeros “centinelas” que
son expertas en detectar a los depredadores por
sí mismos, colibríes que comen al vuelo y que
están constantemente vigilantes cuando están
perchados, y especies que forrajean en el suelo y
están protegidos de ataques directos de
depredadores voladores por el follaje bajo),
forman bandadas de una sola especie, o se
alimentan de recursos agrupados (Buskirk

1976). Observaciones de que las especies que
participan en bandadas mixtas no demuestran
asociaciones positivas, de que las bandadas se
mueven casi constantemente a través del bosque
sin quedarse en los grupos de presas, y de que
los miembros de las bandadas se alimentan de
una gran variedad de presas apoyan la
sugerencia de que la mayoría de las especies se
unen a las bandadas mixtas para la detección
temprana de depredadores (Powell 1985, Hutto
1994; ver Shopland, “El costo del forrajeo
social”). Evitar a los depredadores no es la razón
exclusiva por la cual las aves se unen a las
bandadas, como han demostrado el estudio de
Myioborus en Monteverde (Shopland 1985) y
otros estudios en el neotrópico (Munn 1986).
Algunas de las especies quizá se unen a las
bandadas para aumentar su eficiencia de forrajeo
(Krebs 1973, Valburg 1992a; ver Valburg, “¿Por
qué unirse a las bandadas mixtas?”). Estudios
adicionales brindarán los detalles acerca de los
beneficios de formar bandadas (Latta y
Wunderle 1996).
6.2.2. El comportamiento de forrajeo
Las aves utilizan recursos similares de
maneras diferentes. Los quetzales, los
tucancillos, y las calandrias se alimentan de los
frutos de árboles lauráceas. Los tucancillos
toman el fruto mientras están perchados, los
tucancillos y los quetzales cogen frutos durante
vuelos cortos y regresan a las mismas perchas
(vuelos “sallies”), y las calandrias usan las dos
técnicas. Los tucancillos y las calandrias suelen
forrajear en lo alto en los árboles, mientras que
los quetzales prefieren comer principalmente en
las partes bajas de la copa (Santana y Milligan
1984). Las aves carnívoras también varían en
sus técnicas para capturar sus presas. Cuando
forrajean en las enjambres de hormigas arrieras,
por ejemplo, individuos de Micrastur
semitorquatus (halcón de monte collareja,
Collared Forest-Falcon) usan perchas bajas para
capturar insectos espantados por las hormigas
(Mays 1985). Estos halcones también persiguen
a las lagartijas al correr sobre el suelo con sus
alas parcialmente extendidas (Mays 1985). Las
garzas del sol (Eurypyga helias) alimentan a sus
pichones con ranas, peces, lagartijas e insectos
(Lyon y Fogden 1989). Los padres
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frecuentemente lavan un alimento antes de
presentarlo a los pichones o después de que los
pichones lo rechazan (Lyon y Fogden 1989).
Individuos de Troglodytes aedon (soterrey
cucarachero, House Wren) y Henicorhina
leucophrys (soterrey de selva pechigris, Graybreasted Wood-Wren; Fig. 6.5) forrajean con
mayor velocidad, atacan a sus presas con más
frecuencia, cambian sus posiciones de forrajeo
más rápido y utilizan una variedad mayor de

sitios de forrajeo (desde el nivel del suelo, el
sotobosque, las marañas, y los árboles) que
Cantorchilus modestus (soterrey chinchirigüí,
Plain Wren) y Thryophilus rufalbus (soterrey
rufo y blanco, Rufous-and-white Wren),
especies más grandes que forrajean en
microhabitats
más
especializados
como
agrupaciones aéreas de hojas (Winnett-Murray
1986; ver Winnett-Murray, “La selectividad y la
productividad de soterreyes”).

	
  
Figura	
  6.5.	
  Soterrey	
  de	
  selva	
  pechigris	
  (Henicorhina	
  leucophrys)	
  forrajeando	
  en	
  el	
  sotobosque	
  del	
  Bosque	
  muy	
  
húmedo	
  Montano	
  Bajo.	
  Fotografía	
  de	
  Kathy	
  Winnett-‐Murray.	
  
	
  

Las plantas en Monteverde ofrecen una gran
variedad de frutos como recompensa por la
dispersión de semillas (Stiles 1985b) y los frutos
son importantes para las dietas de una amplia
gama de aves. Los quetzales se alimentan de los
frutos de más de 40 especies de árboles
(Wheelwright 1983). Los tucancillos se

alimentan de los frutos de por lo menos 109
especies de plantas y las flores de Erythrina
lanceolata, Saurauia sp., y Macleania sp.
(Wheelwright et al. 1984, Riley 1986; Riley y
Smith 1986; Fig. 6.6). Aunque como adultos
más que todo comen frutos, los quetzales y los
tucancillos alimentan a sus pichones con una

	
  

278

dieta
principalmente
de
artrópodos
(Wheelwright 1983, Riley 1986). Los Euphonia
hirundinacea (eufonia gorgiamarilla, Yellowthroated Euphonia) y los toledos, en contraste,
comen principalmente frutos como adultos y
alimentan a sus pichones con una dieta
dominada por frutos (Sargent 1993, D.
McDonald, datos no publicados). Incluso
algunas aves carnívoras, por ejemplo los
zopilotes, elanios, hormigueros y soterreyes,

comen frutos a veces (Morton 1973, McDiarmid
et al. 1977, Buskirk y Lechner 1978, Willis
1980, Keeler-Wolf 1986). Los individuos de
Chlorospingus ophthalmicus escogen algunos de
los frutos que comen con base en las larvas de
moscas que los infestan (Valburg 1992a,b,c; ver
Valburg, “Las aves frugívoras”). Otras especies,
como las piapias (Cyanocorax morio), comen
una gran variedad de frutos y especies de
invertebrados y vertebrados (Lawton 1983).

	
  
	
  
Figura	
  6.6.	
  Tucancillo	
  verde	
  comiendo	
  frutos	
  de	
  Ficus	
  pertusa.	
  Fotografía	
  de	
  Kathy	
  Winnett-‐Murray.	
  
	
  

La mayoría de las especies de aves en
Monteverde son principalmente insectívoras.
Myioborus torquatus y M. miniatus comen una
dieta de dípteros, homópteros, coleópteros,
ortópteros, odonatos y lepidópteros (Shopland
1985; Fig. 6.7). La presencia de una bandada
mixta afecta el modo de forrajeo y la dieta.

Troglodytes aedon tienen una dieta similar a la
de Myioborus, excepto en que comen arácnidos
y algunos hemípteros, pero no se comen a los
coleópteros (Young 1994a; ver Winnett-Murray,
“La selectividad y la productividad de
soterreyes”).
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Figura	
  6.7.	
  Myioborus	
  miniatus	
  preparándosé	
  para	
  atacar	
  insectos	
  al	
  vuelo.	
  Fotografía	
  de	
  Gregory	
  Dimijian.	
  	
  
	
  

Las epífitas son recursos importantes para
frugívoros tanto como para insectívoros en
Monteverde. Estas plantas, las cuales pueden
contribuir hasta el 63% de la riqueza de especies
de plantas y el 40% de la biomasa foliar, brindan
hábitat para artrópodos, presas vertebradas
pequeñas, frutos y néctar (Nadkarni y Matelson
1989). En la Zona 2, el 59% de las 56 especies
de aves avistadas en árboles forrajearon en las
epífitas (Nadkarni y Matelson 1989, Nadkarni
1994).
La fisiología digestiva puede influir en el
comportamiento de forrajeo. En Amazilia
saucerrottei (colibrí coliazul, Steely-vented
Hummingbird) y Chlorostilbon canivetii
(esmeralda rabihorcada; Canivet’s Emeralds,
previamente “Fork-tailed Emerald”), el buche se
vacía de néctar a la misma velocidad en que el
néctar pasa por los intestinos. La duración del
pasaje por los intestinos puede ser un factor

limitante cuando los colibríes consumen
cantidades grandes de néctar durante periodos de
alta demanda de comida. Bajo estas condiciones,
los colibríes pueden ser forzados a perchar para
procesar el néctar en sus buches. Durante
periodos de demanda normal, sin embargo, la
comida
es
traslocada
suficientemente
rápidamente para que las aves no necesiten
suspender su forrajeo para digerir el alimento
(Tiebout 1989).
6.2.3. Comportamiento social
Dos estudios a largo plazo sobre el
comportamiento social han sido realizados en
Monteverde. Uno es el estudio de piapias
(Cyanocorax morio) iniciado por Marcy y
Robert Lawton y continuado por Dean Williams
(ver Williams y Lawton, “Piapias”). El segundo
es el estudio de toledos por Dave McDonald (ver
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McDonald,
“Cooperación
entre
toledos
machos”). Otros estudios han abordado el
comportamiento social de los tucancillos
(Aulacorhynchus prasinus; Riley 1986; ver
Riley y Smith, “Ecología y dimorfismo sexual”)
y de las calandrias (Snow 1977).
El tema principal abordado por el estudio de
piapias es la reproducción cooperativa en el
contexto de expansión poblacional rápida. La
reproducción cooperativa es un sistema social en
el cual los individuos no reproductores se
asocian con los individuos reproductores para
formar grupos sociales que ocupan y defienden
un territorio compartido comunalmente. En la
mayoría de los casos, los no reproductores son
las crías previas de los reproductores, pero
individuos sin parentesco también se unen a los
grupos. El nivel de ayuda brindado por los no
reproductores y la causa principal de la
reproducción cooperativa son controversiales
(Woolfenden y Fitzpatrick 1984, Brown 1987).
Una hipótesis principal (la hipótesis de la
“saturación del hábitat”) es que existen pocas
áreas vacías dentro del hábitat adecuado, así que
los
individuos
jóvenes
tienen
pocas
posibilidades de establecer sus propios
territorios a edades tempranas. También podrían
obtener beneficio al quedarse en sus territorios
natales, donde reciben ayuda para encontrar
comida, reciben vigilancia aumentada contra
depredadores, e incrementan su “aptitud
inclusiva” al ayudar a aumentar la supervivencia
de parientes (“selección de parentesco”).
La situación de las piapias en Monteverde es
inusual entre las especies que son reproductoras
cooperativas en el sentido de que la población se
ha expandido rápidamente durante los últimos
30 años (ver Williams y Lawton, “Piapias”).
Esta especie habita la vegetación secundaria y
los hábitats perturbados y se ha expandido a
través de América Central como resultado de la
deforestación (Stiles y Skutch 1989). El sistema
social de grupos familiares no ha sido afectado
por los frecuentes vacantes de reproductores, lo
cual desafía la hipótesis de la saturación del
hábitat. Otra característica inusual del sistema de
reproducción es que a diferencia de
Amphelocoma coerulescens (Florida ScrubJays), en la cual la “pareja reproductora”, la cual
se comporta de manera dominante, tiene
paternidad genética absoluta (J. Quinn, datos no

publicados; D. McDonald, W. Potts, J.
Fitzpatrick, y G. Woolfenden, datos no
publicados), los nidos de piapias muchas veces
contienen huevos de más de una hembra. El
sistema social se parece más al de Melanerpes
formicivorus
(Carpintero
Careto, Acorn
Woodpecker; Koenig y Mumme 1987), en el
cual varias hembras también ponen sus huevos
en un mismo nido, que al de otras urracas.
Los toledos son una de las aproximadamente
40 especies en la familia neotropical Pipridae, la
mayoría de las cuales son frugívoras y tienen un
sistema de reproducción de “lek,” en el cual los
machos no ofrecen recursos a las hembras
reproductoras (e.g., sitios para nidos, territorios
de forrajeo o cuidado parental). Más bien, los
machos dependen de despliegues elaborados,
muchas veces en áreas tradicionales (“sitios de
lek”) a los cuales atraen hembras para el
apareamiento.
Los
machos
compiten
vigorosamente por parejas al desplegar o a
través de combate con otros machos. En los
toledos, la cooperación en los despliegues se
yuxtapone con la competencia feroz por parejas
(ver McDonald, “Cooperación entre toledos
machos”). El factor más importante que influye
en el número de visitas por parte de hembras a
las perchas individuales es el número de
vocalizaciones “toledo” producidos por los
machos asociados. Las asociaciones más
exitosas vocalizan con una frecuencia de 300
“toledos” por hora, mucho mayor que las
asociaciones menos exitosas (McDonald 1989b).
La frecuencia de vocalizaciones, sin embargo,
no está tan correlacionada con el éxito de
copulación como lo es con el éxito de visitación.
Para aparearse con éxito, los machos participan
en un despliegue dual prolongado, en particular
el despliegue “mariposa” (Fig. 6.1), en el cual la
pareja irradia hacia afuera desde la percha con
vuelos laboriosos que se parecen a los
movimientos erráticos de los morfo azul
(Morpho peleides; Slud 1957). La selección de
pareja es jerárquica. Las hembras visitan a los
machos que cantan a frecuencias altas y para las
copulaciones, escogen entre los machos
visitados con base en los despliegues.
La gran diferencia en el éxito de
apareamiento entre los machos más exitosos y
los menos exitosos ha tenido efectos profundos
en todos los aspectos de la historia de vida de la
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6.2.4. Las vocalizaciones

especie (McDonald 1993b). Los machos y las
hembras difieren en muchas maneras: el plumaje
brillante de los machos versus el plumaje verde
y críptico de las hembras; la socialidad intensa
entre los machos versus una existencia
básicamente solitaria para las hembras; uno de
los repertorios más complejos conocidos en aves
machos (Trainer y McDonald 1993) versus una
o dos vocalizaciones distintas producidas por las
hembras. Otra diferencia dramática entre los
sexos es el perfil demográfico. Los machos (17
g) se parecen al Megadyptes antipodes (pingüino
ojigualdo; 5000 g) longevo y a los machos de
Mirounga angustirostris (elefante marino del
norte; 3 700 000 g) en el hecho de que su aptitud
depende de vivir por mucho tiempo. Ya que las
hembras empiezan a reproducirse a la edad de
un año o dos, la supervivencia larga es mucho
menos importante (McDonald 1993b). La
divergencia demográfica entre los sexos en esta
especie es casi tan grande como la diferencia
entre los extremos que se presentan en la clase
entera de Aves.
Los toledos son inusuales en que los machos
toman cuatro años para alcanzar el plumaje
definitivo propio de su sexo (el “uniforme”
completo de rojo, negro y azul), en contraste con
los 1-2 años que normalmente demoran la
mayoría de los pájaros machos. En cada uno de
los primeros cuatro años de vida, los machos
tienen un plumaje distinto y específico a esa
edad. Cuando dejan el nido, los machos y las
hembras ambas son verdes. Un año después de
nacer, las coronas de los machos se hacen rojas
y pasado un año más, sus caras se vuelven
negras. Tres años después de nacer, el color
celeste aparece en sus espaldas. A los cuatro
años de nacidos, todo rastro de verde ha sido
reemplazado por negro. En un experimento, los
machos reaccionaron más a montajes
taxidérmicos de machos en plumaje definitivo,
que a machos con plumaje de un año (McDonald
1993a). Este experimento aportó evidencia de
que los plumajes transicionales predefinitivos
sirven como señal de estatus menor, lo cual
reduce la agresión en contra. Y cuando los
machos han alcanzado el plumaje definitivo,
probablemente se reconocen uno al otro
individualmente
por
vocalizaciones
y
comportamiento, y la “insignia de novato” quizá
ya no aporta una ventaja (McDonald 1993a).

Las vocalizaciones han sido analizadas en
tres especies de aves en Monteverde, de las
cuales todas tienen sistemas de reproducción lek.
Los toledos tienen un repertorio de por lo menos
13 vocalizaciones distintas en función y en
sonido que sirven como señalamiento entre
parejas de machos, en la agresión entre machos
y en el cortejo dual de machos dirigido hacia las
hembras. Este gran repertorio de vocalizaciones
distintas en función parece haber evolucionado
como un aspecto de la relación cooperativa a
largo plazo entre los machos (Trainer y
McDonald 1993; ver Trainer, “Papeles de
vocalizaciones de toledos”).
Las calandrias son mejor conocidas por su
canto “¡Bon!” alto y resonante, pero los machos
difieren considerablemente en los chillidos y
siseos que producen en asociación con este
canto. Durante la época reproductiva, los
machos gritan su “¡Bon!” a lo largo del día
desde perchas expuestas en las coronas de
árboles altos (Fig. 6.2). Cuando una hembra
llega a un macho en su percha, el macho se
posiciona apuntándo hacia el oído de la hembra
y sigue cantando a todo volumen. La copulación
puede seguir a una serie de vocalizaciones si la
hembra no se aleja (Snow 1977).
Los machos de Phaethornis guy también
producen cantos monosilábicos desde sus
perchas a 0,75-1,75 m de altura en el bosque
nuboso. La frecuencia de cantos varía entre
34/min cuando los machos están solos, hasta
57/min cuando otros machos están presentes. P.
guy tienen 3 o 4 cantos más que producen
durante persecuciones entre machos, vuelos de
despliegue de los machos y durante el forrajeo
(Snow 1972, M. Harger, datos no publicados).
6.3. Biología de la reproducción
6.3.1 Fenología
Todas las zonas de vida en Monteverde son
estacionales, con una época seca distinta de
enero hasta mediados de mayo (ver Cap. 2, El
entorno físico). La anidación en la mayoría de
las especies de aves también es estacional, entre
marzo y julio. En general, las especies
estudiadas calzan con este patrón: tucancillos
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verdes (Riley 1986), Euphonia hirundinacea
(Sargent 1993), piapias (Lawton y Lawton
1985), Premnoplex brunnescens (Subepalo
Moteado, Spotted Barbtail; Powell 1983), el
quetzal (Wheelwright 1983), Thryophilus
rufalbus (Winnett-Murray 1986), Cantorchilus
modestus (Winnett-Murray 1986), y Troglodytes
aedon (Winnett-Murray 1986, Young 1994a). La
presencia de volantones y aves con parches de
incubación entre las aves capturadas en estudios
con redes de niebla concuerdan con esta
tendencia (D. McDonald, B. Young, G. Powell,
datos no publicados). Las excepciones más
importantes de este patrón son los colibríes; la
mayoría de las anidaciones documentadas de
estas aves (e.g., Amazilia saucerrottei, Amazilia
tzacatl (amazilia rabiffufa, Rufous-tailed
Hummingbird), Elvira cupreiceps (esmeralda de
coronilla cobriza, Coppery-headed Emerald))
son de octubre hasta enero (Feinsinger 1977).
Phaethornis guy y Lampornis calolaemus, en
contraste, pueden reproducirse durante la mayor
parte del año (Feinsinger 1977, F. G. Stiles,
datos no publicados).
¿Por qué se reproducen las aves de
Monteverde de forma estacional? Puede ser que
los frugívoros aniden cuando los frutos están
especialmente abundantes. Por ejemplo, los
quetzales anidan cuando muchos árboles de la
familia Lauraceae producen frutos. Los frutos de
las lauráceas componen una gran porción de la
dieta de los adultos, así que los quetzales quizá
sincronizan su reproducción con la producción
de frutos para así aprovechar a su fuente de
alimento (Wheelwright 1983). Asimismo, la
época reproductiva para los colibríes de octubre
hasta enero coincide con el periodo en que
muchas plantas polinizadas por colibríes (e.g.,
Hansteinia, Razisea, Drymonia, Cavendishia,
Kohleria, Cuphea, Malvaviscus e Inga) están en
el auge de la floración (Feinsinger 1978,
Feinsinger et al. 1986; ver Cap. 3, Plantas y
vegetación). Los insectívoros, por otra parte, tal
vez no dependen de un recurso superabundante
para producir los huevos o alimentar a sus crías.
La época reproductiva para los insectívoros
abarca la segunda mitad de la época seca y la
primera parte de la época lluviosa. Durante los
finales de la época seca, la masa biológica de los
artrópodos normalmente está en su mínimo
anual (Feinsinger 1976, Buskirk y Buskirk 1976,

Young 1994a), lo que indica que la comida no es
un recurso crítico para los insectívoros que
anidan durante este periodo. Más bien, las aves
tal vez sincronizan su reproducción para que sus
crías se dispersen durante el periodo en que la
abundancia de las presas está en aumento, lo
cual ocurre durante las primeras dos terceras
partes de la época lluviosa (Buskirk y Buskirk
1976, Young 1994a).
6.3.2. La anidación
Monteverde ha sido el lugar de estudios
acerca de la biología de anidación de 15 especies
de aves. Las descripciones originales de nidos
para cinco especies provienen de Monteverde: la
calandria
(Snow
1977),
Phainoptila
melanoxantha (capulinero negro y amarillo,
Black-and-yellow Silky Flycatcher; Kiff 1979),
Melozone leucotis (pinzón orejiblanco, Whiteeared Ground-Sparrow; Winnett-Murray 1985),
Cyanolyca cucullata (urraca de toca celeste,
Azure-hooded Jay; Winnett-Murray et al. 1988)
y
Odontophorus
leucolaemus
(codorniz
pechinegra,
Black-breasted
Wood-Quail;
McDonald y Winnett-Murray 1989). Los
primeros nidos descritos en Costa Rica de la
garza del sol fueron en Monteverde (Lyon y
Fogden 1989). Existen colecciones de huevos
preservados de Monteverde en la Universidad de
Costa Rica, el Museo Burke of the University of
Washington y la Western Foundation for
Vertebrate Zoology.
La información acerca de sitios de
anidación, la arquitectura de los nidos y los
materiales de construcción es difícil de
generalizar. Las especies individuales muestran
una gran gama de adaptaciones para proteger a
sus inversiones reproductivas del tiempo
atmosférico y de la depredación. Las piapias, las
cuales anidan en árboles aislados para reducir la
depredación por parte de mamíferos arborícolas,
deben anidar en micrositios protegidos para
prevenir que el viento bote sus nidos (Lawton y
Lawton 1980). Los nidos en árboles aislados
producen cuatro veces la cantidad de volantones
que los nidos ubicados en las cortinas
rompevientos o en el bosque (Williams et al.
1994), pero los nidos en árboles muy expuestos
al viento frecuentemente son botados por los
vendavales (Lawton y Lawton 1980).
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Muchas especies de aves aprovechan
materiales fácilmente disponibles para la
construcción de los nidos. El musgo crece a
densidad alta en la corteza de la mayoría de los
árboles en la Reserva de Monteverde (Zonas 35); las aves que anidan en estas zonas de vida
utilizan el musgo epífito con frecuencia (Cuadro
6.3); muchos colibríes también usan las escamas
de helechos arborescentes (Cyathea sp.; Stiles y
Skutch 1989). Algunas especies utilizan masas
voluminosas de musgo para insular sus nidos;
otros tejen el musgo en el exterior del nido,
como camuflaje. El hecho de que los nidos de

varias especies comunes de esta zona de vida
todavía no han sido descritos (Stiles y Skutch
1989) sugiere que sus nidos están bien
camuflados. En la parte baja de la Vertiente del
Pacífico, el musgo crece con mucho menos
abundancia en los árboles y por consecuencia es
más escaso en los nidos de aves. Ahí, ramitas,
fibras de plantas, hojas secas, liquen y
rizomorfos de hongos son los componentes que
más típicamente usan las aves del bosque. Las
aves de pastizales y bordes de pastizales utilizan
pasto en sus nidos (Cuadro 6.3).
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Cuadro 6.3. Uso de materiales para nidos y localidades de nidos por aves en Monteverde (basado en Stiles y Skutch
1989).

Algunas especies de aves construyen sus
nidos en las cavidades de los árboles (Cuadro
6.3). En la Reserva de Monteverde (Zonas 3 y
4), el 23% de las 142 especies de aves residentes
anidan en cavidades (Gibbs et al. 1993). De
estas, nueve especies excavan sus propias
cavidades y 24 utilizan huecos naturales o
excavados previamente. Monteverde es parecido
a otros sitios tropicales en que posee una mayor
frecuencia de aves que anidan en cavidades (1,52 veces el número de especies) y un porcentaje
mayor de especies dependientes de cavidades ya

existentes que en lugares de bosques templados.
La densidad de árboles muertos, sin embargo, es
menor en Monteverde, entre 1/7 y 1/3 la
cantidad que los sitios templados. Esta paradoja
de más especies que anidan en hábitats con
menos árboles muertos talvez se puede explicar
por la densidad menor de aves tropicales que
anidan en cavidades, los periodos reproductivos
prolongados que permiten el uso secuencial de
las cavidades, la existencia de la decomposición
en árboles vivos y la existencia de cavidades
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fuera de árboles, por ejemplo en termiteros y
panales (Gibbs et al. 1993).

huevos; las especies de pastizales y bordes de
pastizales suelen poner nidadas mayores
(Cuadro 6.4). Este patrón de nidadas más
grandes en aves de áreas abiertas que en las aves
relacionadas del bosque puede ser vinculado con
la estacionalidad o mayor abundancia de comida
en áreas abiertas (Lack y Moreau 1965; ver
Winnett-Murray, “La selectividad y la
productividad de soterreyes”).

6.3.3. El tamaño de las nidadas
Los tamaños de las nidadas de las aves de
Monteverde son pequeños en comparación con
los de las aves templadas, como es típico en el
trópico húmedo. La gran mayoría de las especies
del interior del bosque ponen nidadas de dos

Cuadro 6.4. Tamaños de las nidadas de las aves que fueron observadas anidando en bosques y pastizales en Monteverde.

	
  
a

Fuentes son las que siguen: (1) McDonald y Winnett-Murray 1989; (2) Lyon y Fogden 1989; (3) B. Young, obs. pers.;
(4) D. McDonald, obs. pers.; (5) D. Wenny, obs. pers.; (6) Wheelwright, obs. pers.; (7) Wheelwright 1983; (8) Riley
1986; (9) Powell 1983; (10) McDonald 1993b; (11) Winnett-Murray 1986; (12) Shopland 1985; (13) Winnett-Murray
1985; (14) C. Howell, com. pers.; (15) Lawton y Guindon 1981; (16) Lawton y Lawton 1985; (17) Young 1994b; (18)
Sargent 1993.
b
Más de una hembra puede anidar en un nido.

La pregunta de por qué las aves tropicales
ponen nidadas más pequeñas que sus parientes
templados fue abordada en un estudio
experimental de Troglodytes aedon (Young
1996). Las hembras de T. aedon tropicales
ponen nidadas con cantidades aproximadamente
la mitad del tamaño de las nidadas de los
coespecíficos templados (tanto del norte como
del sur; Young 1994b). En Monteverde, T.
aedon lograron criar nidadas aumentadas
experimentalmente en dos de tres años. Las
nidadas aumentadas fueron depredadas con la

misma frecuencia que las nidadas más pequeñas,
contrario a la hipótesis de que las aves tropicales
ponen nidadas más pequeñas para disminuir el
riesgo de la depredación (Skutch 1949). Sin
embargo, las nidadas aumentadas produjeron
mayor varianza en el número de juveniles
independientes criados que las nidadas de
control. Bajo condiciones de suficiente
variabilidad ambiental, una estrategia de
varianza baja (como la observada en la mayoría
de aves tropicales) puede resultar en mayor
aptitud biológica; se producen menos crías en
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cada ciclo reproductivo exitoso, pero las
probabilidades de reproducción exitosa son
mayores (Gillespie 1977, Boyce y Perrins 1987).
Se requieren datos a largo plazo acerca de la
variación anual en las condiciones para la
reproducción para apoyar este modelo del
“efecto de años malos” como la mejor
explicación por las nidadas pequeñas de las aves
tropicales (Young 1996).
Alternativamente, las aves tropicales pueden
criar nidadas pequeñas para dedicar más tiempo
a sus crías. Las aves tropicales juveniles quizá
requieren mayor crianza que las aves jóvenes
templadas para aprender a distinguir entre la
gran variedad de presas tóxicas y no tóxicas en
los trópicos (ver Cap. 4, Insectos y arañas), y
para ganar las competencias sociales por
oportunidades de reproducción, las cuales son
más competitivas debido a la supervivencia
mayor en los trópicos (Fretwell 1969, Garnett
1981, Young 1996). Los soterreyes cucaracheros
tropicales tienen un periodo de incubación,
nidadas y volantones de mayor duración que los
soterreyes cucaracheros de zonas templadas, lo
cual indica que estas aves tropicales invierten
más tiempo en la reproducción (Young 1996).
Más experimentos que confirme o niegue si las
crías de nidadas pequeñas son mejores
forrajeadoras, y si son socialmente dominantes
sobre las crías de nidadas grandes, clarificará si
la calidad de la descendencia es un factor que
conduce a los tamaños pequeños de nidadas de
aves tropicales.
Un caso anómalo es la de Euphonia
hirundinacea, la cual pone nidadas inusualmente
grandes en nidos construidos en las grietas de
laderas terrosas (el tamaño de nidada modal de
esta especie en Monteverde es de cinco huevos;
Sargent 1993), mayores que las de cualquier otro
pájaro neotropical (Skutch 1985). Las nidadas
grandes generalmente sufren una mayor tasa de
depredación de nidos porque el intento de
anidación demora más, lo cual expone a las crías
a depredadores de los nidos durante un periodo
mayor (Clark y Wilson 1981). Además, las
nidadas más grandes requieren visitas de
alimentación más frecuentes, dando los
depredadores más oportunidades para encontrar
el nido siguiendo los movimientos de los
adultos. La dieta de los pichones de E.
hirundinacea consiste principalmente de frutos,

lo cual, debido a la falta de proteína, puede
causar que los pichones crezcan despacio y sean
expuestos a depredadores por un periodo más
largo. Paradójicamente, datos de 52 nidos de
eufonias en Monteverde indicaron un éxito de
anidación un poco mayor (en el 35% de todos
los nidos eclosionó por lo menos un juvenil;
Sargent 1993) que el promedio para otros
pájaros neotropicales que anidan fuera de huecos
y cavidades (29%; Skutch 1985). E.
hirundinacea visitan el nido infrecuentemente y
en parejas, y cuando lo hacen uno de los dos
permanece en el nido mientras que el otro pasa
volando, quizá para desviar la atención de los
depredadores
hacia
otras
partes.
Este
comportamiento, en combinación con la
construcción de un “toldo” por encima del nido
que lo esconde de la vista, quizá compensa por
el periodo de anidación más prolongado
requerido por esta especie (Sargent 1993).
6.3.4 Incubación
Existen pocas generalizaciones acerca de la
incubación en las aves de Monteverde. En el
caso de todos los paseriformes estudiados en
Monteverde, solamente las hembras incuban
(Shopland 1985, Lawton y Lawton 1985,
Sargent 1993, Young 1993a), pero no existen
datos para los paseriformes ancestrales como los
furnariidos o formicariidos. Ambos sexos
incuban en la mayoría de las aves no
paseriformes, excepto los colibríes y codornices
(Wheelwright 1983, Riley 1986, Lyon y Fogden
1989, McDonald y Winnett-Murray 1989). En
los quetzales, ambos sexos incuban pero
solamente la hembra incuba los huevos en la
noche (Wheelwright 1983). Cada miembro de
una pareja de garzas del sol incuba por dos días
durante la primera porción del periodo de
incubación, y por un día durante la segunda
porción (Lyon y Fogden 1989).
Mientras incuban, las piapias exhiben uno de
los comportamientos más extraños de cualquier
especie en Monteverde. Las hembras se sientan
en el nido y se “quejan” sin cesar, empezando
antes de poner el primer huevo y siguiendo por
todo el periodo de la incubación. Este “chillido”
característico es producido únicamente por las
hembras qué se encuentran incubando y se
escucha hasta por lo menos 100 m del nido
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(Lawton y Guindon 1981). Hasta cinco hembras
pueden incubar en un nido, y cada una chilla
mientras está ahí (Lawton y Lawton 1985). Este
comportamiento hace que los nidos sean
extraordinariamente fáciles de encontrar para los
biólogos, pero aparentemente no tanto para los
depredadores como para hacer de este un
comportamiento inadaptado. La vocalización
probablemente tiene una función social, tal vez
sirviendo como comunicación entre la hembra
solitaria incubando los huevos y el resto de su
bandada (Skutch 1960). Esta explicación es
apoyada por la observación de que las hembras
chillan con cuatro veces la frecuencia cuando
otros miembros de la bandada están a 50 m del
nido o menos (Lawton y Lawton 1985).

Las aves tropicales se caracterizan por
periodos largos post-emplumamiento, durante
los cuales los volantones se quedan en sus
territorios natales y reciben de sus padres
comida y quizá protección contra depredadores.
Las aves de Monteverde no son una excepción;
la mayoría de los volantones se quedan con sus
padres por un tiempo considerable después de
echar sus plumas (Cuadro 6.5). La especie
Troglodytes aedon, cuyo periodo postemplumamiento es de tres semanas hasta tres
meses, sirve como un punto de comparación útil
porque se reproduce en los trópicos tanto como
en la zona templada. Los T. aedon de zonas
templadas se quedan en sus territorios natales
por tan sólo 12-13 días (Gross 1948).

6.3.5 Post-emplumamiento
	
  
Cuadro	
  6.5.	
  Periodos	
  de	
  post-‐emplumamiento	
  (tiempos	
  durante	
  los	
  cuales	
  los	
  volantones	
  permanecen	
  en	
  sus	
  territories	
  
natales)	
  de	
  algunas	
  aves	
  de	
  Monteverde.	
  	
  	
  

	
  
a

Fuentes: (1) Powell 1983, (2) Winnett-Murray 1986, (3) Shopland 1985

El significado adaptativo de largos periodos
post-emplumamiento no está bien entendido.
Los volantones pueden permanecer con sus
padres para recibir más cuidado y para aprender
cómo forrajear mejor que lo harían solos (Young
1996). Los padres también podrían ser mejores
para detectar a los depredadores y, al alertarlos
con sus vocalizaciones de alarma, darles tiempo
a sus crías para tomar refugio (Karr et al.
1990b). Alternativamente, las aves juveniles
quizá no se dispersan porque no tienen adónde
irse; el hábitat podría estar saturado con
individuos de la misma especie, así que lo mejor
que puedan hacer es quedarse con sus padres,
donde son tolerados pero no reciben cuidado
parental activo.

6.4. Respuestas a la estacionalidad
La estacionalidad en los factores abióticos
causa cambios fenológicos en las plantas, como
la floración, la fructificación y la producción de
hojas nuevas (ver Caps. 2 y 3). Estos cambios
estacionales en la flora afectan las cantidades de
recursos vegetales disponibles para los animales
y la capacidad de los insectos herbívoros para
explotar a sus hospederos. Aunque el nivel de
cambios estacionales en los factores abióticos
varía entre las zonas de vida, existen patrones
característicos en la abundancia de frutos, néctar
e insectos en cada una (ver Caps. 3 y 4). Las
aves responden a algunos de estos cambios al
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ajustar sus calendarios de reproducción y muda;
algunas especies migran para seguir la
cambiante abundancia de recursos (Feinsinger
1977, Wheelwright 1983, Young 1994a, Powell
y Bjork 1995).

(Loisell y Blake 1991). La presencia estacional
de nectarívoros migrantes en otros bosques de
tierras bajas y altitudes medias también está
correlacionada con la disponibilidad de flores
(Stiles 1978, 1980a, 1985c). La reproducción de
frugívoros en las tierras bajas, sin embargo, se
correlaciona negativamente con la abundancia
local de frutos. La presencia de migrantes
estacionales puede complicar esa situación, ya
que muchos residentes se reproducen después de
que los migrantes ya han partido (Rosselli 1989,
Loiselle y Blake 1991). Las poblaciones de
insectívoros de las tierras bajas generalmente no
realizan movimientos estacionales (Levey y
Stiles 1992). Ya que la Vertiente del Caribe de
la Cordillera de Tilarán en Monteverde comparte
un clima, zonas de vida y una fauna similares
con la Vertiente del Caribe de la Cordillera
Central, los patrones de migración de los
frugívoros y nectarívoros de Monteverde
probablemente son similares; se necesitan más
estudios para confirmar este patrón.

6.4.1. Migración
Los
colibríes
muestran
movimientos
estacionales que se vinculan más obviamente a
la abundancia estacional de los recursos. Varias
especies se encuentran en Monteverde solamente
cuando ciertas plantas están en floración. Por
ejemplo, las visitas de Calliphlox bryantae
(colibrí estrellita gorgimorada, Magentathroated Woodstar) y Hylocharis eliciae (colibrí
colidorado, Blue-throated Goldentail) entre
setiembre y abril coinciden con los auges de
floración de Lobelia laxiflora e Inga brenesii
(Feinsinger 1977). Similarmente, Heliomaster
constantii (colibrí pochotero, Plain-capped
Starthroat) migra a Monteverde desde las tierras
bajas del Pacífico cuando el bejuco Mandevilla
veraguesensis florece (mayo-agosto; Feinsinger
1977, 1980). En la Vertiente del Caribe, tres
especies de colibríes: Florisuga mellivora
(jacobino nuquiblanco, White-necked Jacobin),
(colibrí orejivioláceo pardo, Brown Violetear), y
Discosura conversii (colibrí colicerda verde,
Green Thorntail) son más abundantes cuando
Inga oerstediana florece (marzo-junio; Fogden
1993). Estas flores también atraen Amazilia
saucerrottei que vuelan sobre la Divisoria
Continental desde las Zonas 1-2 en la Vertiente
del Pacífico, donde se encuentran durante el
resto del año (Fogden 1993). Otras especies de
colibríes se encuentran en Monteverde
estacionalmente, pero las razones son más
complejas que lo atractivo de una o dos especies
de plantas (Feinsinger 1977).
Otras
especies
realizan
migraciones
altitudinales hacia o desde Monteverde. Los
movimientos de los quetzales parecen seguir
diferencias geográficas en la abundancia de
frutos de lauráceas (Wheelwright 1983). A la
escala de las comunidades, la migración
altitudinal ha sido estudiada más intensivamente
en la Vertiente del Caribe de la Cordillera
Central, donde la presencia estacional de
frugívoros en redes de niebla se correlaciona
positivamente con la abundancia de frutos

6.4.2. Ecología fisiológica
Desde diciembre hasta inicios de marzo, los
vientos fuertes azotan acarreando precipitación
horizontal y fría contra las áreas altas de
Monteverde, y las aves presumiblemente poseen
adaptaciones fisiológicas a estas condiciones.
Muchas especies (e.g., T. aedon y piapias) no
empiezan a reproducirse hasta que estos vientos
se calman (Lawton y Lawton 1985, Young
1994a). Si el viento y la llovizna reinician
después del comienzo de la construcción de
nidos, ambas especies paran todas sus
actividades de anidación hasta que el tiempo
mejora. Los vientos se calman más temprano en
algunos años más que en otros, y T. aedon
adelantan el comienzo de la reproducción hasta
por un mes como respuesta al buen tiempo
(Young 1994a).
Las condiciones atmosféricas severas
también pueden afectar el comportamiento del
forrajeo. Individuos de Eupherusa eximia
(colibrí
colirrayado,
Stripe-tailed
Hummingbird), los cuales habitan hábitats
perturbados, forrajean en parches de Hamelia
patens, una planta que produce néctar copioso
durante la época lluviosa (Feinsinger 1976).
Durante el tiempo soleado, muchas mariposas
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también visitan plantas Hamelia y toman
suficiente néctar como para agotar el recurso
hasta el punto en que no tiene caso para los
colibríes defender las plantas. En días lluviosos,
sin embargo, las mariposas no están activas y la
defensa activa de las plantas por parte de los
colibríes vale la pena (Thomas et al. 1986).

Blake 1991). La mayoría de las aves en
Monteverde (menos los colibríes) mudan entre
julio y noviembre (Fig. 6.8), cuando los
artrópodos y el néctar son moderadamente o
muy abundantes (Feinsinger 1976, 1978,
Buskirk y Buskirk 1976, Feinsinger et al. 1986,
Young 1994b), pero la abundancia de frutos es
baja (W. Haber, datos no publicados). Todos los
colibríes que se han estudiado (Phaethornis guy,
Campylopterus
hemileucurus,
Colibri
thalassinus, Lampornis calolaema, Eupherusa
eximia, Elvira cupreiceps, Heliodoxa jacula y
Calliphlox bryantae) mudan entre diciembre y
abril, cuando la abundancia de flores es alta (F.
G. Stiles, datos no publicados). Aunque muchas
especies tropicales exhiben coincidencia
considerable entre la muda y la reproducción a
nivel de la población (Foster 1974), se sabe poco
acerca de esta posible coincidencia a nivel
individual.

6.4.3. Sincronización de la muda
La muda es un evento energéticamente
costoso en el ciclo anual de las aves (Walsberg
1983). Si las aves sincronizan o no sus periodos
anuales de muda con periodos de abundancia
alta de alimento o con la reproducción, es algo
que aún no se ha estudiado en detalle. T. aedon
mudan durante setiembre y octubre cuando sus
presas artrópodos están en su auge anual (Young
1994b). Similarmente, en la Cordillera Central,
los frugívoros mudan durante periodos en que la
abundancia de frutos va en aumento (Loiselle y
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El enfoque autoecológico tomado por
muchos ornitólogos en Monteverde ha hecho
difícil las comparaciones a nivel de la
comunidad. El enfoque en tres especies (toledos,
piapias, y T. aedon) ha brindado la mayoría de
los datos sobre las dinámicas poblacionales y la
demografía de las aves en Monteverde.

datos no publicados). Las estimaciones de
densidad pueden variar por varios órdenes de
magnitud, dependiendo de la escala de medición
y el tiempo en que se realiza el censo en relación
con el ciclo anual de la especie.

6.5.1. Densidad

Para comprender la demografía de una
población se requiere conocimiento cuantitativo
acerca de muchos parámetros de la historia de la
vida, la mayoría de los cuales requieren mucho
tiempo y son difíciles de medir en aves
silvestres. Las piapias son capaces de
reproducirse desde que tienen 1-2 años, pero
raras veces lo hacen a esa edad (Lawton 1983).
Los miembros mayores de una bandada
usualmente realizan la mayoría de las
actividades reproductivas (Lawton y Lawton
1985). Bandadas formadas por piapias jóvenes
(1-2 años) sí existen, pero una actividad como la
construcción del nido toma tres veces el tiempo
que toma a bandadas más maduras (Lawton
1983). En contraste, los T. aedon empiezan a
reproducirse cuando tienen un año de edad; las
hembras de un año son igualmente capaces de
criar pichones como las hembras mayores, en
términos del tamaño de la nidada, el número de
intentos de anidación, el éxito de eclosión y el
crecimiento de los pichones (Young 1993b). En
los toledos, así como en muchos sistemas de
apareamiento de lek, los sexos varían bastante
en la edad de primera reproducción. Las
hembras pueden reproducirse cuando tienen 1-2
años, pero los machos rara veces se aparean
antes de tener por lo menos ocho años de edad
(McDonald 1993b).
La fertilidad se puede calcular en varias
etapas del ciclo reproductivo. La fertilidad para
aves se mide como el promedio del número de
huevos, pichones, o volantones producidos por
hembra por año. El parámetro de la fertilidad en
modelos poblacionales matriciales está basado
en censos después de que los juveniles han
dejado el nido, y se mide como el número de
progenie producido por hembra por etapa
(usualmente un año en modelos de poblaciones
de aves) multiplicado por la probabilidad de que
estos juveniles sobrevivan hasta la próxima
etapa (normalmente un año de edad).En
Monteverde, la fertilidad se ha estimado o

6.5.2. Demografía

No conocemos la densidad general de las
aves en Monteverde, lo cual no permite la
comparación con otros sitios como Manú, Perú,
donde las densidades de muchas especies se
conocen (Terborgh et al. 1990). Sin embargo,
existen estimaciones de la densidad para algunas
especies que se encuentran en Monteverde. Se
estima que había unos 50 parejas reproductoras
de quetzales dentro de o colindando con la
Reserva de Monteverde (Wheelwright 1983). La
Reserva de Monteverde tenía un área de 2700 ha
en ese tiempo, dando una pareja reproductora
por 54 ha. En 1978, el ámbito hogareño de las
bandadas de piapias era 20,9 ha de promedio, y
las bandadas tenían 10,2 aves/bandada en 1987
(calculado de Williams et al. 1994). El tamaño
de las bandadas aumentó hasta 13,3 para el año
1987, y para 1990, el ámbito hogareño de una
bandada era 10,8 ha. Los territorios de T. aedon
en la comunidad en la parte alta de Monteverde
(Zona 3) tienen un promedio de 0,77 ha (B.
Young, datos no publicados).
La densidad es difícil de definir para especies
que no mantienen territorios durante todo el año.
Por ejemplo, las calandrías pueden encontrarse a
densidades distintas durante las cuatro etapas de
sus migraciones anuales. Cuando están en
Monteverde durante la temporada reproductiva,
los machos pueden formar agrupaciones en las
cuales cada uno está en contacto acústico con los
otros (Snow 1977). Un estudio de 1974 reportó
que había 2,9 machos territoriales por 100 ha en
Monteverde (Snow 1977); sin embargo, no se
encontraban calandrias vocalizando en muchos
kilómetros a la redonda afuera del área de
estudio, aunque el hábitat afuera del área de
estudio se parecía al hábitat dentro del área del
estudio. Durante la temporada no reproductiva,
las mismas calandrias machos pueden estar
dispersas en fragmentos de bosque separados
por distancias mayores a 100 km (G. Powell,
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calculado directamente para tres especies. Las
hembras de T. aedon en Monteverde producen
un promedio por temporada reproductiva de 4,2
pichones que sobreviven por lo menos tres días
(Young 1996). De estos, 3,7 dejan el nido, 2,5
sobreviven las primeras dos semanas postemplumamiento, y 0,4 sobreviven hasta la
próxima temporada reproductiva (calculado de
Young 1996). Los toledos hembras producen un
promedio de 1,5 crías cada año que sobreviven
hasta el próximo año (McDonald 1993b). Las
bandadas de piapias producen de 0,7-3,8
volantones por año (Williams et al. 1994). Otros
estudios han basado sus cálculos en la
productividad de los nidos; estos no se traducen
a la fertilidad anual sin información cuantitativa
sobre la supervivencia durante el primer año y el
número de intentos de anidación por hembra,
pareja, o bandada cada temporada reproductiva.
La supervivencia se ha estudiado en toledos y
soterreyes cucaracheros en Monteverde. En
toledos machos, la tasa anual de supervivencia
de individuos con 1-3 años de edad fue 0,68,
mientras la tasa de supervivencia en aves
mayores fue un poco mejor (0,78). La tasa de
supervivencia en las hembras fue 0,75
(McDonald 1993b). La supervivencia en
soterreyes con al menos un año de edad
(asumiendo supervivencia independiente de la
edad) fue 0,46 para los machos y 0,47 para las
hembras (Young 1996). Las observaciones
directas de aves reproductivas indican que las
aves tropicales pueden vivir por más tiempo que
las especies relacionadas de zonas templadas
(Karr et al. 1990b). No existen especies
templadas que estén relacionadas directamente
con los saltarines; la supervivencia de soterreyes
templados es 17-49% menor que la de soterreyes
tropicales (Young 1996).

Myioborus no se unen a las bandadas mixtas
para protegerse de los depredadores. Ocho
ataques (la mitad de los cuales fueron exitosos)
por Micrastur ruficollis (halcón de monte
barreteado, Barred Forest-Falcon) o M.
semitorquatus
sobre
Chlorospingus
ophthalmicus fueron observados a lo largo de un
periodo de 15 meses (Valburg 1992c; ver
Valburg, “Por qué unirse a las bandadas
mixtas?”). Sin embargo, la presencia de un
observador podría ahuyentar a los depredadores,
y así causar que su importancia sea subestimada
(Powell 1985). Además, la depredación puede
ser un factor selectivo poco frecuente pero
importante (Lima 1987). La evidencia
anecdótica acumulada a través de muchos años
en Monteverde apoya la importancia de la
depredación. Los gavilanes y los cauceles atacan
quetzales (Wheelwright 1983); un soterrey
incubando sus huevos fue depredado por un
zorricí (Marmosa mexicana). Los Micrastur
semitorquatus atacan soterreyes volantones y
adultos (Young 1993b) y se observan
frecuentemente agarrando pájaros recién
capturados.
La depredación sobre los nidos de las aves es
mucho más fácil de cuantificar. Los
depredadores dejan rastros obvios en forma de
nidos perturbados, cáscaras de huevos o sangre.
La frecuencia de la depredación hacia los nidos
ha sido calculada para 11 especies de aves en
Monteverde (Cuadro 6.6). La depredación es
responsable de pérdidas variables pero
considerables de nidos en Monteverde, como es
típico en los trópicos (Ricklefs 1969). Aunque
los nidos en cavidades se consideran más
seguros contra los depredadores que los nidos
abiertos (Lack 1954), este patrón tiene
excepciones en Monteverde. Los soterreyes y
tucancillos construyen nidos en cavidades y
pierden relativamente pocos nidos a causa de
depredadores, pero los quetzales, que también
anidan en cavidades, sufren altas frecuencias de
depredación de sus nidos (Cuadro 6.6). Algunas
especies pueden defender sus nidos de los
depredadores. Quetzales adultos han defendido
sus nidos con éxito en contra de tucancillos y
ardillas (Wheelwright 1983). Las piapias
defienden sus nidos de Buteo platypterus
(gavilán
aludo,
Broad-winged
Hawk),
Buteogallus anthracinus (gavilán cangrejero,

6.5.3. Causas de mortalidad
Los depredadores probablemente son causas
importantes de mortalidad en las aves de
Monteverde, pero son escasas las observaciones
directas de eventos de depredación. En un
estudio de dos años sobre la participación de
Myioborus (“redstarts”) en bandadas mixtas,
Shopland (1985; Shopland, “El costo del
forrajeo social”; Fig. 6.7) nunca observó un
intento de depredación y concluyó que los
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Common Black-Hawk), chisas rosillas (Sciurus
variegatoides), monos carablanca, y gatos
domésticos, lo cual puede explicar la baja

frecuencia de depredación de nidos en esta
especies (Lawton y Lawton 1980).

Cuadro	
  6.6.	
  Tasas	
  de	
  pérdida	
  de	
  nidos	
  y	
  depredadores	
  de	
  nidos	
  de	
  aves	
  en	
  Monteverde.	
  

	
  
a

Fuentes: (1) Wheelwright 1983; (2) Riley1986; (3) D. McDonald 1993b; (4) D. McDonald datos no publicados; (5)
Lawton y Lawton 1980; (6) Winnett-Murray 1986; (7) Young 1994a; (8) Shopland 1985; (9) Sargent 1993.
b
La tasa de depredación fue calculada al dividir el número de nidos perdidos debido a depredadores entre el número total
de nidos encontrados o, en el caso de los soterreyes y las eufonias gorgiamarillas, de los estimadores de supervivencia
diaria de Mayfield (1975).

El estudio de la parasitología de las aves
tropicales está en su infancia, pero Monteverde
es un sitio de estudios iniciales en este campo de
estudio. Los parásitos muchas veces son
invisibles a observadores humanos, pero pueden
causar niveles importantes de mortalidad en aves
adultas y en pichones (Brown y Brown 1986,
Møller 1990, Toft 1991). En Monteverde, el
11% de 469 individuos (que representan a 60
especies) mostraron evidencia de infecciones de
parásitos de la sangre (Young et al. 1993). Entre
los parásitos, Haemoproteus sp. fue responsable
por el 88% de todas las infecciones. Plasmodium
sp., Leucocytozoon sp., Trypanosoma sp., y las
microfilarias causaron el resto de las
infecciones. La mayoría de las aves no tenían
parásitos, con la excepción de los tucancillos
verdes,
tangaras
(esp.
Chlorospingus
ophthalmicus), y los pinzones emberizinos
(especialmente los saltones (brush-finches),
Melozone leucotis, y Zonotrichia capensis
(comemaíz)). Las muestras tomadas durante el
periodo en que la mayoría de los juveniles están

dejando el nido y dispersándose (mayonoviembre) fueron 54% más propensas a indicar
infecciones que las muestras tomadas durante
los otros meses. Este patrón sugiere que los
parásitos sincronizan su presencia en la sangre
con el tiempo en que hay más individuos
susceptibles en la población de hospederos
(Young et al. 1993). En un estudio sobre los
efectos de los tórsalos (Philornis carinatus) en
los T. aedon (los tórsalos se encuentran justo
debajo de la piel), el 8% de los nidos en
Monteverde tuvieron por lo menos un pichón
infectado por tórsalos, pero la mortalidad no fue
mayor en estos nidos (Young 1993a). Las
frecuencias de infección fueron mucho mayores
en poblaciones de soterreyes en San Luis (31%;
Zona 1) y en La Lucha (27%) en las tierras bajas
de la vertiente Caribe más abajo de la Zona 6.
Las infestaciones de tórsalos en pichones de
Thryophilus
rufalbus
no
afectaron
la
supervivencia ni la masa corporal de los
juveniles que dejaron el nido (Winnett-Murray
1986). Se necesitan más estudios de parásitos
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intestinales y de los efectos de ectoparásitos y
endoparásitos sobre la supervivencia de los
hospederos.
El entorno físico también puede causar la
mortalidad en las aves. Periodos largos de viento
frío y lluvia son condiciones en las cuales
muchos insectos no vuelan y se hacen difíciles
de encontrar por insectívoros. Este tiempo,
típico del periodo de diciembre hasta marzo en
las Zonas 3 y 4, también puede incrementar las
necesidades metabólicas de las aves. Con
requisitos mayores de energía y menos recursos,
algunas aves, especialmente insectívoros,
pueden morirse del hambre. El viento también
afecta la adecuacíon biológica de las aves en
Monteverde. Durante una tormenta inusualmente
severa de cuatro días en abril de 1978, 10 de 12
nidos de piapias fueron destruidos: pichones,
huevos, y nidos enteros fueron arrancados de los
árboles (Lawton y Lawton 1980). Similarmente,
el viento botó un nido de Thryophilus rufalbus
de un árbol, y las condiciones de lluvias fuertes
continuas provocaron la muerte de pichones en
otros nidos de esta especie (Winnett-Murray
1986). La lluvia ha causado inundaciones que
han arrasado los nidos de soterreyes construidos
en laderas terrosas a los lados de los caminos
(Winnett-Murray 1986) y a los nidos de Cinclus
mexicanus (mirlo acuático plomizo, American
Dipper) al lado del río Peñas Blancas (F. G.
Stiles, datos no publicados).
La actividad humana en Monteverde también
causa la mortalidad de las aves. La destrucción
del hábitat es la causa más obvia (ver Cap. 12,
Biología de la conservación). Las ventanas de
vidrio en casas construidas en áreas forestadas
son responsables por cientos de muertes por año.
La mayoría de las decenas de especímenes de
Monteverde en las colecciones de museos fueron
preparadas con aves que murieron al volar
contra un vidrio. Los gatos y perros domésticos
también afectan a las aves adultas y juveniles.
La cacería de aves en la mayor parte de la zona
ha parado, pero las pavas negras y crestadas
fueron antes deseadas como comida, y a otras
aves como la lapa roja y Bubulcus ibis (garcilla
bueyera, Cattle Egret) se les disparaba por
curiosidad o por deporte (M. Leitón, com. pers.;
ver Cap. 7, Los mamíferos). La captura de las
aves para el comercio de mascotas no es tan
común como lo es en otras áreas. Por ejemplo, el

jilguero (Fig. 6.4) es común en la Zona 4. Un
macho cantor vale aproximadamente $100 en
San José, y la especie como consecuencia ha
sido casi llevada a la extinción en muchas partes
no protegidas del país. Con una buena
protección y poco desarrollo humano dentro de
las grandes reservas privadas en Monteverde, la
mortalidad de aves causada por humanos
permanecerá mínima (ver Young, “¿De qué
maneras han afectado los humanos las
poblaciones de aves?”).
6.5.4. Variación interanual de la fertilidad
y la supervivencia
Los
patrones
variables
del
tiempo
atmosférico pueden causar cambios en los
niveles de los recursos, que afectan a la
fertilidad y la supervivencia de las aves. La
variación anual o estocástica que puede afectar a
estas variables demográficas se debe incorporar
en los modelos poblacionales para representar a
las dinámicas poblacionales de forma más
exacta (Gillespie 1977, Boyce y Perrins 1987,
Caswell 1989, McDonald y Caswell 1993).
Para T. aedon, la supervivencia de las
hembras variaba entre años, desde 0,42 hasta
0,57; la supervivencia de los machos variaba
entre 0,40 y 0,66 (Young 1996). La fertilidad
variaba poco a lo largo del estudio de tres años.
La habilidad de los padres para criar nidadas
artificialmente incrementadas variaba de un año
al otro, sugiriendo que en años más extremos
que los del plazo del estudio, la fertilidad podría
reducirse (Young 1996). En las piapias, el
número de volantones producidos por bandadas
que habitaban los mismos territorios variaba por
un factor de cuatro durante un periodo de tres
años (Williams et al. 1994).
6.5.5. Dinámicas poblacionales
Las fluctuaciones poblacionales pueden ser lo
normal y no la excepción (Pimm 1991). Un
ejemplo dramático es la piapia, la cual llegó a
Monteverde a mediados de los años cincuenta y
ha continuado expandiendo su distribución e
incrementando su densidad hasta el presente
(Lawton y Lawton 1985, Williams et al. 1994;
ver Williams y Lawton, “Las piapias”). Esta
extensión de la distribución no está vinculada
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obviamente a la alteración de los hábitats. Los
hábitats perturbados en Monteverde donde se
encuentran las piapias (Zonas 1-3) fueron
deforestados durante los años 40 (10-15 años
antes de la llegada de las piapias) y el área de
terrenos talados probablemente ha disminuido
un poco desde entonces. Similarmente, los
zanates (Quiscalus mexicanus) llegaron a
Monteverde aproximadamente en 1980 y han
invadido la mayoría de las fincas de la Vertiente
del Pacífico, cuatro décadas después de la
deforestación (B. Young y T. Guindon, com.
pers.; ver Cap. 12, Biología de la conservación).
Especies como Pitangus sulphuratus (bienteveo
grande, Great Kiskadee) y las zacateras
(Sturnella magna) han expandido sus
distribuciones geográficas conforme han
cambiado los hábitats. Otras expansiones de
distribución han sido más sutiles. Myioborus
miniatus ha expandido su distribución
geográfica hacia arriba en la Zona 4 y el rango
de Myioborus torquatus se contrajo hacia el
bosque enano en la Divisoria Continental,
aunque no ocurrieron cambios obvios de hábitat
(Shopland 1985, B. Young, obs. pers.; para
ejemplos de otros cambios de distribución
geográfica aparentemente causados por el clima,
ver Cap. 5, Anfibios y reptiles).
Estos ejemplos de expansión y contracción
poblacional son resultado de cambios en la
mortalidad y/o reproducción. La densidad
poblacional de colibríes en Monteverde también
varía dramáticamente entre años, dependiendo
de la abundancia de flores, pero la variación se
debe a la inmigración y emigración en vez de a
cambios en las tasas de natalidad y mortalidad
(Feinsinger 1980). Al contrario, el tamaño de las
poblaciones puede permanecer constante, pero
solamente debido a la constante inmigración
desde otras áreas donde las condiciones son
favorables para la reproducción. Esta dinámica
fuente-sumidero es el caso para los T. aedon en
la parte arriba de la comunidad de Monteverde
(ver Young, “Los soterreyes cucaracheros”).
Los cambios en hábitat vía la sucesión y la
tala de bosques también afectan las dinámicas
poblacionales. Los terrenos talados por
colonizadores en el Valle de Peñas Blancas
(Zonas 5-6) son los sitios del ascenso y la caída
de poblaciones de varias especies de aves de
tierras abiertas (e.g., tijos (Crotophaga

sulcirostris), cuyeos (Nyctidromus albicollis),
Tyrannus melancholicus (tirano tropical,
Tropical Kingbird), T. aedon). Estas especies
colonizaron
y
formaron
poblaciones
reproductoras tras la deforestación de las
décadas de 1960 y 1970. Después de que estos
terrenos fueron comprados por la Asociación
Conservacionista de Monteverde (ACM) a
finales de los años 80 (ver Cap. 10,
Organizaciones conservacionistas), los claros
empezaron a convertirse en bosque secundario;
las aves de tierras abiertas desaparecieron
excepto en algunos pequeños claros mantenidos
alrededor de los refugios (Fogden 1993).
El patrón de perturbación y regeneración del
bosque en Peñas Blancas a lo largo de los
últimos 30 años probablemente se aproxima a
las condiciones prehumanas en las cuales estas
aves de tierras abiertas evolucionaron.
Perturbaciones a gran escala como las causadas
por erupciones volcánicas, derrumbes, y
cambios en los cauces de los ríos crearon el
hábitat para el cual estas especies están
adaptadas. Todos los claros en la parte arriba del
Valle de Peñas Blancas fueron aislados de los
claros en las dos vertientes por al menos 5 km de
bosque. La observación en Peñas Blancas (Zona
5) de un T. aedon juvenil anillado, a una
distancia de 12 km, cinco semanas después de
dejar el nido en la Zona 3 en Monteverde (B.
Young, obs. pers.), demuestra la capacidad para
dispersarse a través de tramos considerables de
hábitat no favorable.
6.6. Ecología de comunidades
Las obras más importantes de la ecología de
comunidades de las aves de Monteverde
incluyen estudios de las dinámicas poblacionales
de colibríes en relación con la abundancia de
flores (Feinsinger 1976, 1977, 1978, 1980),
gremios de colibríes polinizadores y los efectos
(mediados por colibríes) de los vecindarios
florales sobre el éxito en la polinización de las
plantas (Feinsinger et al. 1986, 1987, 1991a,
Feinsinger y Tiebout 1991), relaciones entre
frugívoros grandes y la fructificación en
Lauraceae (Wheelwright 1983, 1985, 1988,
1991), la dispersión de semillas por frugívoros
pequeños (Murray 1987, 1988, Murray et al.
1994), y la coevolución entre las eufonias, las
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clorofonias, y los matapalos (Sargent 1994,
1995). Aquí resumimos estos estudios, los
cuales se incluyen en mayor detalle en el
Capítulo 8, Interacciones planta-animal.

mantienen las poblaciones de la mayoría de
especies que se alimentan de flores en el
precipicio (Feinsinger 1980). Combinando
observaciones de Monteverde con otros estudios
de bosques neotropicales en islas y tierra firme,
seis roles han sido propuestos para colibríes en
gremios de nectarívoros: especies ruteras con
recompensas altas (e.g., los ermitaños de las
Zonas 3-6 en Monteverde), las territorialistas
(e.g., Amazilia saucerrottei), las ruteras con
recompensas
bajas
(e.g.,
Chlorostilbon
canivetii),
los
parásitos
de
territorios
merodeadores (“territory parasite-marauders”,
no existe ejemplo de Monteverde), los pequeños
parásitos de territorios rateros (“territory
parasite-filchers”, e.g., Calliphlox bryantae), y
los generalistas (e.g., Colibri thalassinus;
Feinsinger y Colwell 1978).
Una serie de experimentos ingeniosos
examinaron la ecología fisiológica de Amazilia
saucerrottei y Chlorostilbon canivetii cautivos
(Tiebout 1991a,b, 1992, 1993). El consumo
energético fue medido usando el método del
agua doblemente marcada (Tiebout y Nagy
1991). Cada especie manifestaba ajustes
metabólicos que les permitían climatizarse a los
estreses energéticos cuando fueron colocados en
jaulas de vuelo con cantidades grandes o
pequeñas de comida a distancias cortas y largas
(Tiebout 1991a). La especie territorial (Amazilia
saucerrottei), sin embargo, experimentó mayor
estrés al volar hasta un alimento distante que la
especie que normalmente forrajea siguiendo una
ruta establecida (Chlorostilbon canivetii).
Cuando un individuo de cada especie fue
enjaulado con otro heteroespecífico, y las
fuentes de néctar fueron agrupadas, los Amazilia
saucerrottei territoriales mantuvieron balances
energéticos mejor que sus competidores
(Tiebout 1992). Las que siguen rutas
establecidas tuvieron un mejor desempeño
cuando las fuentes de néctar estuvieron dispersas
que cuando estuvieron agrupadas, porque podían
evitar mejor a los territorialistas agresivos. A lo
largo de experimentos de un día con
tratamientos agrupados o dispersos, las dos
especies ajustaron su comportamiento al
concentrarse en diferentes conjuntos de
comederos. Esto redujo la frecuencia de
interacciones agresivas, un ajuste que
probablemente también ocurre en la naturaleza

6.6.1. Gremios
El gremio (grupo de especies utilizando un
mismo recurso) es un concepto útil para
considerar los subconjuntos de comunidades de
aves (Root 1967). Los gremios de colibríes
fueron estudiados en Monteverde durante 15
años (Feinsinger 1976, 1980, Feinsinger y
Colwell 1978, Feinsinger et al. 1988), en
particular en los hábitats en proceso de sucesión
al lado del precipicio en la Zona 2 (Feinsinger
1976). Amazilia saucerottei parece organizar el
gremio mediante su defensa territorial agresiva
de grupos densos de flores. Chlorostilbon
canivetii visita repetidamente flores dispersas
(forrajeo rutero o “traplining”) que no están
defendidas por Amazilia saucerrottei (ver
Tiebout, “¿Las especies subordinadas tienen una
ventaja?”). Calliphlox bryantae visita las
mismas flores que son defendidas por Amazilia
saucerrottei, escapando a la detección debido a
su vuelo que se parece al de una abeja y al
forrajear en las porciones más altas de los
árboles Inga. Cuando son detectados, los
Calliphlox bryantae son fácilmente desplazados
por los Amazilia saucerrottei dominantes. Otra
especie central, el colibrí migratorio Colibri
thalassinus (colibrí orejivioláceo verde, Green
Violetear), el cual se encuentra en Monteverde
de octubre a junio, utiliza una estrategia mixta
de visitar grupos con muchas flores (cuando los
ataques
de
Amazilia
saucerrottei
son
infrecuentes) y visitar flores dispersas (cuando
las poblaciones de Chlorostilbon canivetii están
bajas).
Otras nueve especies de colibríes (más
Vermivora peregrina) forrajean por néctar en
estos hábitats (Feinsinger 1976). Estas especies
periféricas llegan por periodos breves para
aprovechar el exceso de flores. Los recursos
disponibles en los hábitats al lado del precipicio
en Monteverde no son suficientes para sostener
poblaciones permanentes de todas las especies
de aves nectarívoras. Los recursos de néctar
ubicados en otras partes que están disponibles
cuando los recursos en Monteverde están bajos
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(Tiebout 1991a, 1992). Los Chlorostilbon
canivetii mantuvieron balances energéticos más
favorables cuando fueron emparejados con un
coespecífico que con heteroespecífico. En
contraste, los Amazilia saucerrottei agresivos
sufrieron estrés energético mayor cuando fueron
emparejados con coespecíficos que con
Chlorostilbon canivetii (Tiebout 1993). La
“hipótesis de perdiguero” (Tiebout 1996; ver
Tiebout, “¿Las especies subordinados tienen una
ventaja?”) sugiere que los Amazilia saucerrottei
más agresivos se benefician de la capacidad de
los Chlorostilbon canivetii para encontrar
comida.
Los hábitats cubiertos de bosque en las Zonas
3-6 sostienen dos gremios distintos de colibríes.
Los miembros de un gremio tienen picos cortos
(<25 mm) y explotan flores con corolas
correspondientemente cortas. Los miembros del
segundo gremio tienen picos más largos (>28
mm) y frecuentemente curvados, y visitan flores
con corolas con longitudes de más de 30 mm
(Feinsinger et al. 1986). Estos gremios también
son dominados por pocas especies (Lampornis
calolaemus con el pico corto y Phaethornis guy
con el pico largo) con otras nueve especies
apareciendo por periodos variables a través del
año. Estos dos gremios aparentemente son
estables, aún en hábitats que sostienen
perturbaciones. La composición de las
comunidades fue similar en el sotobosque, claros
producidos por caídas de árboles, y parcelas
experimentales
de
tala
que
imitaban
perturbaciones a escalas mayores, como
derrumbes (Feinsinger et al. 1986).
Los gremios de las aves frugívoras en
Monteverde han sido estudiados en menor
detalle. La recopilación de todos los registros de
alimentación de las aves frugívoras en
Monteverde (Wheelwright et al. 1984) brinda un
punto de partida para biólogos que estudian
gremios de aves que se alimentan de grupos de
plantas específicos. Las aves con picos más
anchos pueden comer frutos más grandes que las
aves con picos menos anchos, lo cual resulta en
una dieta menos especializada en las aves con
bocas grandes (Wheelwright 1985). El
comportamiento de miembros individuales de un
gremio puede ser similar. Las cuatro especies
principales que se alimentan de los frutos de
árboles en la familia Lauraceae (quetzal,

tucancillo verde, calandria, y Turdus plebejus
(mirlo montañero, Mountain Robin) pasan
cantidades similares de tiempo (2,9 a 4,7
minutos) en un árbol y comen un número similar
(1-3) de frutos por visita, aunque sus métodos de
forrajeo y ubicaciones pueden diferir (Santana y
Milligan 1984, Wheelwright 1991). Los
miembros de gremios de frugívoros con bocas
grandes y pequeñas son más similares en sus
dietas y comportamiento que los gremios de
colibríes con picos largos y cortos.
Dos gremios de frugívoros con bocas
pequeñas consisten de especies con dietas
inusualmente limitadas (Sargent 1994). Un
gremio consiste de cuatro especies de tángaras
(Chlorophonia
callophrys,
Euphonia
elegantissima,
Euphonia
hirundinacea,
Euphonia luteicapilla (eufonia coroniamarilla,
Yellow-crowned Euphonia)) que se alimentan de
cinco especies de matapalo (familia Viscaceae).
Las semillas pegajosas de estos frutos hacen que
las aves exhiban comportamientos dirigidos a
limpiarse el pico o la cloaca, que resultan en la
adhesión de la semilla a la rama donde el ave se
encuentra perchada (ver Sargent, “Dispersión de
semillas especializada”). Ahí la semilla germina
e infesta un hospedero nuevo. Otro gremio de
diez especies incluye un grupo diverso de
palomas, mosqueros y vireos que se alimentan
de seis especies de matapalos (familias
Loranthaceae y Eremolepidaceae). Estas
familias tienen frutos con una sola semilla y
pulpa que se separa de la semilla más fácilmente
que los frutos en la Viscaceae. La dieta del
Euphonia elegantissima consiste en un 81% de
matapalos de Viscaceae, 77% de la dieta de
Zimmerius vilissimus (mosquerito cejigrís,
Mistletoe Tyrannulet) se compone de matapalos
de Loranthaceae y Eremolepidaceae. Estas
dietas están inusualmente restringidas en
comparación con los frugívoros que típicamente
comen decenas de especies de frutos
(Wheelwright et al. 1984). Habiendo
evolucionado la capacidad para manipular los
frutos de matapalo con mayor eficiencia que
otros frugívoros, Euphonia elegantissima y
Zimmerius vilissimus no requieren dietas
amplias (Sargent 1994).
Los gremios se pueden definir con base en el
uso de recursos que no sean alimentos. Un grupo
prometedor para futuros estudios es el gremio de
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aves que anidan en cavidades (Cuadro 6.3). La
densidad de árboles muertos en Monteverde
(Zona 4) es menor a la densidad de árboles
muertos en muchos bosques templados, pero
tiene 2,5 veces más especies que anidan en
cavidades (Gibbs et al. 1993). El estudio de
cómo las aves que anidan en cavidades dividen
este recurso o compiten entre sí por sitios
adecuados para la anidación ayudará a explicar
la coexistencia de las especies y brindará
información acerca de cómo manejar mejor los
ecosistemas para sostener estas especies. Las
aves que anidan en cavidades son especialmente
aptas para estudios experimentales por la
facilidad de modificar el recurso usando
cavidades artificiales.
6.6.2. Las
taxones

interacciones

con

Las interacciones entre las aves y las plantas
han sido el enfoque principal de la investigación
de aves en Monteverde. Hay una dependencia
fuerte de las plantas de Monteverde en las aves
para la dispersión de semillas (Cuadro 6.7), pero
la flora de Monteverde es mucho menos
dependiente de aves para la polinización.
Aproximadamente el 9% de la flora es
polinizado por aves (Stiles 1981; ver Cap. 8,
Interacciones planta-animal). Sin embargo, 29
especies de colibríes, más otros nectarívoros
(Coereba flaveola (reinita mielera, Bananaquit),
Icterus galbula (bolsero norteño, Baltimore
Orioles), Diglossa plumbea (pinchaflor plomizo,
Slaty Flowerpiercer), Dacnis venusta (mielero
celeste y negro, Scarlet-thighed Dacnis), y tres
otras especies de mieleros (honeycreepers)) se
alimentan de néctar durante por lo menos una
parte del año.

otros

Cuadro 6.7. Dependencia de la flora de Monteverde en las aves para la dispersion de semillas comparado con otros
habitats en Costa Rica (basado en Stiles 1985b).

Las consecuencias de las interacciones de
plantas con aves han sido investigadas varias
veces. Por ejemplo, la fenología, el tamaño, la
forma, el color y la abundancia de los frutos en
una planta pueden ser influidos por los patrones
de forrajeo de las aves (Wheelwright y Orians
1982, Wheelwright y Janson 1985, Murray
1987, Bronstein y Hoffman 1987, Wheelwright
1988, Valburg 1992c, Murray et al. 1994). La
biología de la floración también puede estar
influida por el forrajeo de nectarívoros
(Feinsinger 1978, Feinsinger et al. 1986, 1987,
1988, 1991ª, Feinsinger y Busby 1987,
Feinsinger y Tiebout 1991, Podolsky 1992,
Stiles y Freeman 1993). Las fenologías de
floración y fructificación pueden estar adaptadas
para evitar la competencia con otras plantas
polinizadas o dispersadas por aves (ver

Wheelwright, “Una hipótesis”). En sistemas de
polinización tanto como de dispersión de
semillas, hay evidencia de competencia, pero no
hay evidencia de cambios evolucionados en la
fenología para reducir esta competencia
(Feinsinger 1978, Wheelwright 1985, Feinsinger
et al. 1986, 1987, 1991b, Busby 1987,
Feinsinger y Busby 1987).
Las aves también están influidas por cómo y
cuando las plantas ofrecen sus recompensas
reproductivas.
Los
vínculos
entre
las
migraciones de los colibríes y frugívoros
entrando y saliendo de Monteverde y las
abundancias estacionales de néctar y frutos son
un
ejemplo
(Feinsinger
1976,
1980,
Wheelwright 1983, Powell y Bjork 1995). Otro
caso es la variación anual de producción de
frutos en algunos árboles; existe variación
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amplia interanual en la producción de frutos de
Laurareae, con 10-90% de los individuos de una
especie produciendo fruto en un año
determinado (Wheelwright 1986b). La cantidad
de frutos producida en un árbol también varía
considerablemente, resultando en niveles de
recursos frutales que pueden variar por más de
un orden de magnitud. Las aves dependientes de
estos frutos pueden responder al migrar,
expandir sus dietas, o retrasar la reproducción
(Wheelwright 1986b). Las plantas también
varían en su producción anual de flores (P.
Feinsinger, datos no publicados), y las aves
nectarívoras pueden ser afectadas de la misma
manera que los frugívoros son afectados por la
variación en producción de fruto.

entre los sitios (Remsen 1994). Comparamos
gremios tróficos en los cuatro sitios para
examinar la estructura de comunidades
compuestas por especies diferentes.
Usamos las listas de aves de Monteverde
(Fogden 1993); Darién, Panamá (Robbins et al.
1985); Departamento de Huila, Colombia
(Ridgeley y Gaulin 1980, Martin 1984); y la
Cordillera Vilcamamba, Perú (Terborgh 1977),
dividiendo la avifauna de cada sitio entre
nectarívoros, frugívoros e insectívoros (Hilty y
Brown 1986, Stiles y Skutch 1989). Ignoramos
los carnívoros porque los individuos son escasos
(Terborgh 1977). Categorizamos a las especies
con base en su comida principal, y dividimos a
los omnívoros entre los frugívoros y los
insectívoros. Supusimos que cuando las listas
fueron incompletas, las especies que se habían
pasado por alto pertenecían a los tres gremios
tróficos con las mismas frecuencias en que
fueron detectados.
Los resultados indican una semejanza notable
en la abundancia relativa de especies en los tres
grupos tróficos entre los cuatro sitios (Fig. 6.9).
La importancia de los nectarívoros varía por más
de 40% entre los cuatro sitios, pero en general
componen una proporción pequeña del total de
las especies. Monteverde tiene cantidades
intermedias de los tres grupos tróficos en
relación con los otros sitios, así que la
comunidad de Monteverde parece ser típica de
los sitios de bosque nuboso en el neotrópico.

6.7. Ecología comparativa
¿Qué tan típica es la avifauna de Monteverde
en comparación con las avifaunas de bosques
nubosos en otras partes de los trópicos?
Comparamos la fauna en la Zona 3 (Bosque muy
húmedo Montano Bajo) de Monteverde con las
de tres otros sitios en América Central y
América del Sur que se encuentran en la misma
zona de vida. Ya que las distribuciones
geográficas de la mayoría de las especies son
menores que la escala de esta comparación, no
es apropiado comparar la identidad de las
especies. Una comparación de la riqueza de las
especies también estaría sesgada porque el
esfuerzo necesario para identificar las aves varía
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En comparación con los bosques de tierras
bajas, los bosques de las tierras altas en el
trópico húmedo tienden a sostener relativamente
menos especies insectívoras y más especies
frugívoras (Terborgh 1977). En Costa Rica, los
insectívoros componen fracciones cada vez más
pequeñas de las comunidades de aves en los
sitios altos, e.g., a lo largo de un transecto
incluyendo La Selva (35 m s.n.m.), Monteverde
(1500 m s.n.m.) y Cerro de la Muerte (2900 m
s.n.m.; Stiles 1983). Los sitios de tierras bajas
son especialmente ricos en especies de las
familias
exclusivamente
insectívoras
Dendrocolaptidae
(trepadores)
y
Thamnophilidae (hormigueros) y en especies
insectívoras grandes como bobos, bucos y
gavilanes pequeños, todas las cuales son menos
comunes a mayor altitud.

(Haliaeetus leucocephalus), y los loros son los
mejores ejemplos. Monteverde no es excepción,
con sus fotos, dibujos y diseños ubicuos de los
quetzales. Así como en el caso de Strix
occidentalis en la región noroeste del Pacífico
del EE.UU., el conocimiento detallado de la
historia natural de los quetzales ha dirigido los
esfuerzos de la conservación. Datos de rastreo
por radio señalaron áreas en la Vertiente del
Caribe donde los quetzales de Monteverde
forrajean de setiembre a diciembre, y la ACM
actuó rápidamente para proteger esos bosques
(Powell y Bjork 1995). Muchos de los
principales problemas de conservación en
Monteverde afectan a las aves (ver Cap. 12,
Biología de la conservación).

6.8. Problemas de la conservación

Gracias al liderazgo fuerte en los esfuerzos
conservacionistas, aproximadamente 20 000 ha
de bosque han sido protegidas en reservas
privadas en Monteverde, con concentración en
las Zonas 3-6. Las especies que pasan su ciclo
de vida entero dentro de estas zonas de vida, y
que
cuentan
aún
con
poblaciones

6.8.1. Especies en riesgo

Las aves son vertebrados suaves, plumosos y
fotogénicos. En muchas partes del mundo, las
aves son los “modelos” (“poster children”) de
los esfuerzos conservacionistas. Los Spotted
Owls (Strix occidentalis), grúas, águilas calvas
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ecológicamente
viables,
probablemente
persistirán. Las especies que requieren hábitat
con bosques en las Zonas 1-2 o más abajo de la
Zona 6 en algunos periodos de su ciclo de vida
están en riesgo. Estas zonas de vida contienen la
menor área de bosque restante, y este hábitat
está fragmentado (Guindon 1996; ver Guindon,
“Importancia del bosque de la Vertiente del
Pacífico”). Tanto la ACM (trabajando en la
Vertiente del Caribe) y la Reserva de
Monteverde (en la Vertiente del Pacífico) han
realizado esfuerzos loables para proteger el
bosque restante, pero estos son parches
pequeños.
Frugívoros
grandes
forrajean
estacionalmente dentro de estos fragmentos,
especialmente las especies de aves más grandes
como los quetzales, calandrias, pavas, y tucanes
(Guindon 1996). Las teorías y la investigación
de la conservación biológica han demostrado
que
muchas
especies,
incluso
las
competitivamente dominantes, inevitablemente

desaparecen de los parches de bosque después
de la fragmentación (Tilman et al. 1994,
Robinson et al. 1995).
A una escala global, los bosques nubosos
(Zonas 3-5) de Monteverde son el hogar de diez
especies de aves que son consideradas por el
Consejo Internacional para la Conservación de
las Aves (International Council for Bird
Preservation, previamente Bird Conservation
International) como en riesgo de extinción
debido a sus distribuciones geográficas
globalmente restringidas (Collar et al. 1994;
Cuadro
6.8).
Todas
se
encuentran
exclusivamente en los bosques nubosos de la
Cordillera de Tilarán, la Cordillera Central, y la
Cordillera de Talamanca. Esta serie de
cordilleras está aislada de otras cordilleras en
América Central por las tierras bajas de
Nicaragua y de Panamá central, y estas especies
son endémicas a la región.

Cuadro 6.8. Especies de aves de Monteverde que se encuentran en la lista de especies vulnerables o casi amenazadas con
extinción de BirdLife International debido a sus rangos restringidos en bosques nubosos.

	
  
Los datos son de (Collar et al. 1994). Todas las especies se encuentran cerca de la División Continental en las Zonas 3-5.

6.8.2. Efectos
humanas

de

las

actividades

hábitat para otros. Desde la perspectiva de
hábitat para aves, los patrones del uso de la
tierra han cambiado poco en las décadas
recientes, y el aumento del ecoturismo podría ser
beneficioso para la conservación de las aves (ver
Young, “¿De qué maneras han afectado los
humanos las poblaciones de aves?”).

Con la excepción de un estudio en progreso
(A. Pereira, datos no publicados), no existen
datos cuantitativos acerca de los efectos de las
actividades humanas sobre las poblaciones de
aves en Monteverde. La tala de bosque para
crear terrenos agrícolas a principios de siglo
destruyó el hábitat para algunas especies y creó

6.8.3. Manejo
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El mayor reto del manejo ambiental en
Monteverde es la protección de las especies
móviles. La compra de un terreno y la
protección del mismo contra precaristas y
cazadores no garantizará la preservación de
especies que se van durante parte del año.
Asegurar que suficiente hábitat para poblaciones
viables permanece en todos los ecosistemas
usados por especies móviles requiere muchos
recursos financieros y de manejo. Los
investigadores en Monteverde han abogado por
la necesidad de esfuerzos conservacionistas a
escala regional. La migración de muchas
especies de colibríes hacia y desde Monteverde,
por ejemplo, señala que la alteración de hábitats
en otras partes podría afectar los niveles de
poblaciones en Monteverde (Feinsinger 1980).
Los investigadores también han señalado que a
inicios de los años 80, el área protegida en
Monteverde fue inadecuada para proteger a los
quetzales (Wheelwright 1983).
Un método para diseñar un sistema de
reservas consiste en identificar y proteger las
áreas utilizadas por las especies focales (“target
species”; Powell y Bjork 1995). Esta estrategia
fue utilizada por la ACM para el Bosque Eterno
de los Niños, en el cual un impulso importante
para la compra de terreno en el área de San
Bosco, lo fue el descubrimiento de quetzales no
reproductivos de Monteverde. El uso de un
símbolo carismático como el quetzal y de mapas
de sus rutas migratorias puede crear una exitosa
campaña para la recaudación de fondos; pero
¿va este método más allá de los quetzales en la
protección del bosque y su fauna? La respuesta
depende del grado en que los patrones de
movimiento de otros taxones coinciden con los
del quetzal. Especies como el jilguero (el cual se
reproduce en el mismo hábitat y migra hacia las
mismas áreas que el quetzal; Fig. 6.4)
probablemente sobrevivirán y se beneficiarán.
Otras, como Heliomaster constantii (colibrí
pochotero, Plain-capped Starthroat), el cual
sube y baja por la Vertiente del Pacífico, se
verán poco beneficiados por una reserva
diseñada para proteger a los quetzales. El
enfoque en especies particulares no es la
solución completa para proteger a la comunidad
aviar
de
Monteverde.
Los
esfuerzos
conservacionistas deben estar en equilibrio con
las necesidades humanas y las limitaciones

financieras; el enfoque orientado hacia quetzales
en Monteverde ha ayudado a proteger una
porción
considerable
del
bosque
que
probablemente es suficientemente grande para
poblaciones viables de una gran cantidad de
especies, incluyendo algunas que son
migratorias. Ya que los recursos financieros
disponibles para la adquisición y la protección
de terrenos son limitados, quizá no exista una
mejor estrategia para proteger a las aves de
Monteverde.
6.9. Conclusiones
La investigación en Monteverde ha
contribuido mucho a nuestra comprensión de
aves en general y a la ornitología neotropical en
particular. Las lecciones principales que hemos
aprendido en 25 años incluyen:
(1) La fauna de Monteverde es una mezcla de
especies
de
orígenes
norteamericanas,
mesoamericanas y sudamericanas que incluye
residentes tanto como migrantes.
(2) Los movimientos estacionales son una
característica regular en la biología de muchas
especies, especialmente las nectarívoras y las
frugívoras.
(3) Las especies se unen a bandadas mixtas
por razones diferentes, incluyendo defensa
contra depredadores, eficiencia en el forrajeo y
la defensa territorial.
(4) La comprensión del comportamiento de
aves longevas como los saltarines y las urracas
requiere la consideración de los beneficios a
largo plazo que tales comportamientos suponen.
(5) Las características demográficas de aves
tropicales de altura (pequeñas nidadas y alta
supervivencia adulta) son similares a las de aves
tropicales de tierras bajas.
(6) Las interacciones entre los colibríes y las
plantas que ellos polinizan y las interacciones
entre los frugívoros y las plantas que ellos
dispersan son similares en que la disponibilidad
estacional de recursos vegetales es la causa de
los movimientos estacionales de las aves;
difieren en que los nectarívoros tienden a tener
dietas más especializadas que los frugívoros.
(7) Los esfuerzos conservacionistas deben de
tomar en cuenta los movimientos estacionales de
las especies amenazadas.
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la comunidad de Monteverde; las altitudes
medias de la Vertiente del Caribe (Zonas 5-6)
están entre los hábitats menos estudiados en
Costa Rica.
Enfatizamos
el
éxito
del
método
autoecológico para entender la biología aviar. La
mayoría de los estudios en Monteverde se han
enfocado en una o unas pocas especies de aves.
Al enfocar su atención en especies individuales,
los biólogos en Monteverde han descubierto
sutilezas acerca de la historia natural de aves
tropicales que estudios más amplios podrían
haber pasado por alto. Los patrones de
migración en los quetzales y las calandrias, las
causas de la cooperación en los toledos, los
costos y los beneficios de formar bandadas y los
patrones demográficos en varias especies no
habrían salido a la luz sin estudios detallados de
especies individuales. Los trabajos futuros en
Monteverde deben continuar esta tradición
construyendo sobre la base de estudios ya
realizados o iniciando estudios en taxones
nuevos, además de brindar los datos a escala de
la comunidad de que carecemos actualmente.

De
acuerdo
con
muchas
medidas,
Monteverde es similar a otros sitios montanos en
el neotrópico, así que es probable que estas
lecciones sean válidas para comunidades de aves
en otras partes de los trópicos.
¿Cuáles direcciones serían productivas para
las futuras investigaciones? Hacen falta estudios
a escala de la comunidad, así que nuestra
comprensión de cómo las aves se distribuyen a
través del paisaje de bosques está incompleta
(Terborgh et al. 1990). Sin esta información, no
podemos estimar la abundancia de las aves en
Monteverde y no podemos evaluar la
importancia de las aves en los ecosistemas que
habitan. También desconocemos por qué las
especies del mismo género se separan a lo largo
de gradientes altitudinales. Estudios similares a
los estudios de Hairston (1980) sobre las
distribuciones de salamandras en América del
Norte serían útiles para nuestra comprensión de
los procesos que causan este patrón común.
No tenemos un programa comprensivo de
monitoreo establecido para documentar cambios
en las comunidades a través del tiempo. Aparte
de estudios individuales que demuestran que los
tamaños poblacionales y las distribuciones de
especies de Myiobius y las piapias están
cambiando (Shopland 1985, Williams et al.
1994), los únicos datos a escala de la comunidad
son de una serie de monitoreos anuales por 1016 años en busca de la presencia o ausencia de
especies residentes en zonas de vida particulares
(Pounds et al. 1997). Dado el énfasis en la
posible disminución de migrantes de América
del Norte y en la conservación de especies
tropicales residentes (e.g., Myers 1988,
Terborgh 1990, Martin y Finch 1995, Stotz et al.
1996), datos de monitoreo más detallados serían
muy útiles para identificar las tendencias
poblacionales. La mayoría de la investigación
sigue siendo realizada en las Zonas 2-3 cerca de
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COOPERACIÓN ENTRE TOLEDOS MACHOS
David B. McDonald
Los despliegues de cortejo de los toledos son
elaborados. Su característica más sorprendente
es que consisten en el despliegue coordinado por
una pareja de machos (Fig. 6.1). El canto de
cortejo, el cual suena como “toledo” se canta en
unísono y tiene la calidad resonante de un par de
instrumentos musicales (Trainer y McDonald
1993; ver Trainer “Los papeles de
vocalizaciones de toledos”). Si los cantores
tienen éxito en atraer a una hembra, se mueven a
una percha baja y realizan una danza en la que
uno se brinca al otro; un macho camina de lado
hacia la hembra, volando hacia arriba al
acercarse; mientras tanto, su pareja ha avanzado,
así que el primer macho aterriza detrás de su
pareja. Las resultantes series de danzas saltarinas
pueden continuar por muchos minutos,
intercaladas con “vuelo de mariposa” dual, en el
cual las parejas aletean, centrados encima de la
percha. Eventualmente, si la hembra se queda,
un macho se retira del despliegue, el otro
continua con el “vuelo de mariposa” solo, y si la
hembra está receptiva, hay copulación sobre la
percha (McDonald 1989b). Los machos forman
asociaciones estables, con un macho dominante
(alfa) y un macho subordinado (beta), y un
número variable de machos de estatus inferior
(Foster 1977, 1981, McDonald 1989a, 1993a,b).
Las asociaciones persisten de varios a muchos
años, pero a lo largo de la asociación, solamente
el macho alfa se aparea. ¿Por qué, entonces, el
macho beta participa en un despliegue de cortejo
vigoroso por meses o incluso años,
aparentemente sin obtener recompensa alguna?
Una explicación posible es que las parejas
sean parientes cercanos. En este caso, el macho
beta podría beneficiarse de que las copias de sus
propios genes sean pasadas por el pariente a
quien ayudó, vía la selección de parentesco
(Hamilton 1964). Probamos la hipótesis de la
selección de parentesco en los toledos usando
una técnica denominada microsatélites de ADN
(McDonald y Potts 1994). Los microsatélites

(Queller et al. 1993) son regiones no
codificantes de ADN que contienen repeticiones
cortas de alguna combinación de los
nucleótidos: A, G, C, o T. Por ejemplo, un
microsatélite puede consistir en dinucleótidos de
CA repetidos 10-20 veces. Dentro de una
población, los individuos pueden variar
ampliamente en el número de repeticiones de
dinucleótidos. Un macho puede heredar un
microsatélite con 12 repeticiones de su padre y
14 repeticiones de su madre; otro individuo
podría tener 15 repeticiones en un cromosoma y
14 en la otra. A cada lado del microsatélite hay
un área de ADN no repetida, cuya secuencia es
invariable a través de la población. Estas
“regiones flanqueantes” brindan la información
para diseñar “primers” o iniciadores para
amplificar los microsatélites de los individuos
muestreados usando la reacción en cadena de la
polimerasa (PCR por sus siglas en inglés). El
producto amplificado a continuación se visualiza
por medio de tinción por bromuro de etidio. Los
variantes aparecen como bandas en el gel que se
pueden medir al compararlos con estándares de
tamaños conocidos. Al desarrollar un conjunto
suficiente de microsatélites muy variables,
pudimos considerar el asunto del grado de
parentesco entre machos emparejados.
Encontramos que el parentesco de 33 parejas
de machos no fue mayor que el parentesco entre
dos machos seleccionados al azar de la
población. El parentesco promedio para las
parejas fue -0,14 (± 0,14), lo que indica que
fueron un poco menos similares que los machos
seleccionados al azar. Además, de las 33 parejas,
17 tuvieron una relación negativa, mientras que
16 tuvieron una relación positiva. Esto es lo que
uno esperaría si estas asociaciones se
desarrollaran
independientemente
del
parentesco: algunos machos se asociarán por
casualidad con machos de los cuales son
disímiles genéticamente (parentesco negativo) y
otros se asociarán con machos a los que se son
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similares genéticamente (parentesco positivo).
El macho no reproductivo por ende no se
beneficia del componente indirecto de la aptitud
inclusiva; buscamos, por lo tanto, beneficios
directos para el macho beta.
He documentado cuatro beneficios directos
para el macho beta de su cooperación con un
macho alfa. Primero, tras la desaparición del
macho alfa, siempre ha sido el macho beta el
que lo ha sucedido en el papel de alfa (n= 11).
Segundo, aunque muy raramente, los machos
beta a veces se aparean (4 de 263 copulaciones).
Tercero, las hembras tienden a regresar a las
perchas que han visitado o donde han copulado
en temporadas previas. De 27 hembras anilladas
vistas en perchas durante 2 temporadas o más,
16 regresaron al sitio donde habían sido vistas
previamente, y 10 se aparearon con el alfa de
reemplazo luego de una sucesión. Finalmente, el
éxito de los machos alfa fue altamente
correlacionado con el de sus antecesores.
Mientras fueron machos betas, los machos alfa
jugaron un papel importante en crear el éxito
que luego “heredaron.” Al emplear esfuerzos
considerables en el despliegue de cortejo como
un beta, un macho puede obtener beneficios
considerables, no obstante el largo retraso. Ya
que la edad promedia de la copulación en los
machos es 10,1 años (McDonald 1993b), los
machos jóvenes (≤ 8 años) de por sí tienen pocas
posibilidades, así que el aplazamiento de la
reproducción que conlleva el ser beta parece ser
la mejor estrategia. Las hembras probablemente
empiezan a reproducirse al año de edad, y
definitivamente a los dos años (McDonald
1993b). Por ende, un macho beta que ayuda a
atraer una hembra joven podría copular con ella
durante su plenitud.
Aunque la evidencia genética permite el
rechazo de la hipótesis de la selección de
parentesco, y los datos de comportamiento
indican la naturaleza de los beneficios directos
para los machos beta, quedan muchas preguntas.
Por ejemplo, ¿por qué existe esta forma de
cooperación entre machos en esta especie y

cuatro de sus congéneres en otras partes del
neotrópico, pero en ningún otro miembro del
reino animal? La respuesta, casi con seguridad,
está en los patrones de la selección sexual por
parte de las hembras. La falta de oportunidades
para que los machos jóvenes se apareen surge
debido a que a lo largo de varias temporadas,
casi todas las hembras de una población local
escogen uno o unos pocos machos como pareja.
Un componente crítico en la diferencia entre la
selección sexual por parte de las hembras en este
género y la de todas las otras aves que tienen un
sistema de reproducción de lek puede ser la
capacidad cognitiva. El hipocampo es una parte
del cerebro con un papel importante en el
procesamiento de información espacial (Krebs et
al. 1989). Los toledos tienen una proporción del
tamaño del hipocampo con respecto al resto del
cerebro muy alto, similar a las aves que
almacenan la comida, como Nucifraga
columbiana (Clark’s Nutcracker), un ave del
oeste de Norteamérica parecida a una urraca,
que ha demostrado hazañas increíbles de
memoria espacial en pruebas de laboratorio
(Kamil y Balda 1985). Aunque los toledos no
almacenan su comida, quizá necesitan recordar
el tiempo y el lugar donde aparecen los frutos en
áreas grandes, para sobrevivir periodos largos de
escasez de comida. Con un cerebro capaz de
memoria espacial aguda, puede ser fácil para las
hembras “mapear” las ubicaciones de los
mejores machos entre un conjunto grande de
parejas de machos realizando despliegues. Otros
saltarines en hábitats más húmedos pueden tener
fuentes de comida más disponibles y carecer de
un hipocampo altamente desarrollado. Las
hembras de esas especies quizá son
relativamente incapaces de la discriminación
aguda, hacer mapas espaciales y la memoria de
largo plazo exhibida por los toledos. Con más
opciones para la reproducción en el presente, los
machos de otras especies de saltarines no
necesitan cooperar con otros machos para
obtener oportunidades en el futuro.
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¿POR QUÉ UNIRSE A LAS BANDADAS MIXTAS? PERSPECTIVA DE
UN FRUGÍVORO
Lisa K. Valburg
La mayoría de las bandadas mixtas están
compuestas por insectívoros, con una marcada
falta de participación por parte de aves que
utilizan recursos de néctar o frutos (Powell
1977b). En Monteverde, sin embargo, una de las
especies más prominentes en las bandadas
mixtas es Chlorospingus opthalmicus, un ave
que consume una gran variedad de frutos
(Wheelwright et al. 1984). Trabajos previos en
las bandadas mixtas en Monteverde demostraron
que C. opthalmicus mantienen ámbitos hogareño
de 0,5 ha y participan en bandadas mixtas
solamente cuando pasan por sus territorios
(Powell 1977b). Quise determinar cómo la
composición y el tamaño del grupo social
afectaba las proporciones de frutos y artrópodos
consumidos por C. opthalmicus. Estudié esta
especie por cuatro razones: (1) es un miembro
importante de las bandadas mixtas; (2) forrajea
solo, en grupos monoespecíficos y en bandadas
mixtas; (3) consume una gran variedad de frutos,
en contraste con la dieta altamente insectívora de
la mayoría de los participantes de bandadas
mixtas; y (4) estas aves son abundantes,
ruidosas, y relativamente fáciles de seguir en sus
ámbitos hogareños.
Las diferencias de comportamiento entre las
aves insectívoras y las aves frugívoras en
bandadas han sido vinculadas con las diferencias
en sus dietas; los insectos son crípticos y
difíciles de encontrar, mientras los frutos
muchas veces son fácilmente visibles
(Moermond y Denslow 1985). Para los
insectívoros, la frecuencia de ingestión no
excede en mucho a la velocidad de la digestión,
así que tienen que forrajear continuamente
(Munn y Terborgh 1979). En contraste, los
frugívoros pueden ingerir el fruto mucho más
rápido de lo que lo pueden digerir, lo cual
resulta en búsquedas episódicas por comida. La
explotación de recursos diferentes puede por lo
tanto
favorecer
diferencias
en
los
comportamientos de forrajeo. Para un omnívoro,

equilibrar las limitaciones de tiempo del
consumo de insectos y las restricciones
espaciales del consumo de frutos requiere
compromisos tanto del comportamiento como de
la dieta.
Las observaciones sobre el forrajeo y el
comportamiento social de C. opthalmicus
sugirieron que los individuos pueden alterar su
comportamiento de forrajeo en la presencia de
grupos sociales diferentes. Por ejemplo, la dieta
de primates de América del Sur varía
dependiendo de si los individuos forrajean en
grupos con una sola especie o en grupos mixtos
(Terborgh 1983). Cuando las aves se unen a
bandadas
mixtas
en
Monteverde,
su
comportamiento converge con el de la especie
nuclear de esa bandada (Buskirk 1976, Powell
1977b).
Estudié C. opthalmicus en el Bosque muy
húmedo Montano Bajo (Zona 3 de Holdridge
1967) en Campbell Woods (el bosque de la
propiedad Campbell), contiguo a la Reserva de
Monterverde. C. opthalmicus principalmente
forrajean en el sotobosque y parches de bosque
secundario, aunque muchos de sus ámbitos
hogareños incluyen bosque primario. C.
opthalmicus utilizan los arbustos fructíferos de
áreas en proceso de regeneración y forrajean
principalmente dentro de sus propios territorios.
Muchas veces se unen a las bandadas mixtas, las
cuales
incluyen
Basileuterus
tristriatus,
Myioborus miniatus, Premnoplex brunnescens,
Henicorhina leucophrys (Fig. 6.5), y otras
especies. Los únicos depredadores importantes de
los adultos son Micrastur ruficollis y Micrastur
semitorquatus. Capturé y anillé 33 individuos de
C. opthalmicus. Las aves errantes no fueron
marcadas, sino que fueron contadas en conteos de
las bandadas monoespecíficas. El forrajeo de cada
individuo fue anotado a intervalos de 1 minuto
durante periodos de observación de 45 minutos,
de marzo 1987 hasta junio 1988. Tomé datos
acerca de las agrupaciones sociales (tamaño y
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composición de las bandadas) y de los tipos de
presas (artrópodos o frutos; Valburg 1992c).
El equilibrio entre los frutos y los insectos
consumidos por C. opthalmicus cambió
significativamente entre grupos mixtos y
monoespecíficos; los miembros de grupos
monoespecíficos consumían un promedio de 66%
frutos en comparación con un promedio de 28%
para individuos en bandadas mixtas. Aunque C.
opthalmicus solamente forrajean con bandadas
mixtas durante un 30% de su día de forrajeo,
consumían gran parte del componente de
artrópodos durante ese tiempo. El consumo de
frutos disminuyó mientras el tamaño de las
bandadas incrementó, especialmente para
bandadas de 5-15 aves. Estas bandadas pequeñas
fueron mixtas o compuestas por un número
relativamente grande de C. opthalmicus. La
disminución en el consumo de frutos realmente
fue un incremento en el consumo de insectos
solamente en las pequeñas bandadas mixtas, sin
importar el tamaño y la composición de las
bandadas.
Si el tamaño incrementado de los grupos por
sí solo resultó en un menor riesgo de

depredación, como propuso Powell (1985), no se
esperaría una diferencia tan marcada entre el
forrajeo en bandadas monoespecíficas y en
bandadas mixtas siendo similar el tamaño de las
bandadas. Este estudio apoya la hipótesis de que
el comportamiento de los participantes en
bandadas mixtas tiende a convergir con respecto
al tipo de comida consumido (Buskirk 1976) y
sugiere que las aves quizá se unen a las
bandadas mixtas para facilitar el proceso de
encontrar y capturar presas artrópodos. C.
opthalmicus tuvieron acceso a todos los insectos
y frutos tanto cuando forrajearon solos, como
cuando forrajearon en grupos monoespecíficos,
pero seleccionaron más insectos por unidad de
tiempo cuando participaban en las bandadas
mixtas. Este cambio hacia la insectivoría puede
mejorar las técnicas del forrajeo o el copiado de
los miembros insectívoros. Para C. opthalmicus
que participan en las bandadas mixtas, estos
resultados sugieren que el mejoramiento del
forrajeo por insectos puede ser el beneficio
primordial de unirse a las bandadas mixtas.

EL COSTO DEL FORRAJEO SOCIAL EN LAS BANDADAS DE
ESPECIES MIXTAS EN MONTEVERDE
Jennifer Shopland
Desde la época de Henry Bates y Alfred
Wallace, los naturalistas han comentado sobre
las bandadas mixtas en todo el mundo, desde los
patos en los humedales hasta los pequeños
pájaros en los bosques tropicales. El forrajeo con
una bandada mixta puede incrementar el éxito
del forrajeo de sus participantes o protegerlos
contra la depredación (Morse 1977; ver Valburg,
“¿Por qué unirse a las bandadas mixtas?).
Observaciones preliminares en Monteverde
sugieren que los depredadores potenciales
(principalmente gavilanes) de los miembros
adultos de las bandadas fueron poco comunes.
Probé la hipótesis del éxito del forrajeo en tres
especies que forman bandadas.
En los bosques de menor altitud y en la
Reserva de Monteverde, las bandadas mixtas se

forman cuando las especies nucleares viajan a
través de sus grandes ámbitos hogareños,
“recogiendo y dejando” los miembros de otras
especies (“participantes facultativos”) cuyos
territorios de menor tamaño están contenidos
dentro de los ámbitos hogareños de mayor
tamaño (Buskirk 1972, 1976, Powell 1979,
Shopland 1985, J. Shopland, datos no
publicados). Dentro de la Reserva de
Monteverde, las especies nucleares son C.
opthalmicus y Basileuterus tristriatus. Las
especies nucleares en los bosques de menor
elevación son Basileuterus culicivorus y
Hylophilus decurtatus.
Tres preguntas fueron centrales en mis
estudios: (1) ¿ Afecta el éxito del forrajeo de un
miembro individual de una bandada el forrajear
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con una bandada? (2) ¿Cuáles son los mecanismos
de estos cambios? y (3) ¿Qué sugieren estos
mecanismos acerca de la evolución del
comportamiento de las bandadas? Estudié dos
participantes facultativos, Myioborus miniatus
(Fig. 6.7) y Myioborus torquatus, en bandadas de
la Reserva de Monteverde, y una especie nuclear,
Basileuterus culicivorus, en las bandadas de
bosques de altitud menor. Utilicé muestreos de
individuos focales (Altmann 1974) para el
comportamiento de forrajeo, siguiendo un
individuo y anotando cuánta masa de insectos fue
consumida por minuto, la proporción de
maniobras de forrajeo que fueron exitosas, y el
tamaño de las presas capturadas. Realicé
observaciones tanto dentro como fuera de las
bandadas. Para comparar los éxitos, combiné los
eventos por minuto entre bloques de “prebandada, con bandada y post-bandada, siguiendo
Shopland (1985).
Al contrario de las predicciones de la
hipótesis del éxito del forrajeo, ambas especies
de Myioborus comieron menos comida por
unidad de tiempo cuando se integraban a las
bandadas que la que pudieron haber encontrado
solos. Cuando se unieron a las bandadas, sus
frecuencias de consumo disminuyeron en una
tercera parte en el caso de Myioborus miniatus, y
dos terceras para Myioborus torquatus. Ni la
frecuencia de los movimientos de forrajeo, ni la
proporción de éxito podían explicar estas
pérdidas; la importancia del tamaño de las presas
fue definitiva. Ambas especies capturaron
menos insectos grandes cuando forrajeaban con
bandadas. Fuera de estas bandadas, Myioborus
miniatus normalmente persiguieron insectos en
el aire, pero en las bandadas, cambiaron su
comportamiento y empezaron a recoger
(“glean”) insectos de las superficies de hojas y
ramas. Myioborus torquatus cambiaron su
comportamiento normal de coger alimentos del
sustrato, al ataque en vuelo, cuando se unían a
las bandadas. Los niveles de actividad (cambios
de percha por minuto) y los niveles de
interacción social y despliegues territoriales
(“contoneo”) de estas aves incrementaron
cuando se unieron a las bandadas. Individuos
“flotantes” y parejas vecinas de Myioborus
muchas veces entraron como participantes en
una bandada mixta, lo cual provocó un
incremento en los eventos de perseguimiento y

de despliegue. Por lo tanto, en vez de disfrutar
de mejor éxito de forrajeo en estas bandadas,
estas especies que se unen facultativamente a las
bandadas sufrieron dos tipos de pérdidas: (1) los
insectos grandes, los cuales pueden haber sido
capturados por individuos de especies más
especializadas, y (2) el tiempo y la energía
gastados en perseguir miembros invasores de su
propia especie. No obstante, los Myioborus se
unieron activamente a las bandadas, poniendo al
mal tiempo buena cara.
Basileuterus culicivorus tienen ámbitos
hogareños tres veces más grandes que los
territorios de Myioborus (Buskirk 1972) y se
encuentran en el 97% de las bandadas en
bosques de altitud menor. Estas reinitas no
tuvieron mejores resultados que Myioborus; su
frecuencia de alimentación cayó en 40%. Así
como en el caso de Myioborus, la pérdida de los
insectos grandes fue la causa de la disminución.
A diferencia de las especies que se unen
facultativamente, sin embargo, los Basileuterus
culicivorus no cambiaron a métodos no
característicos de forrajeo en la presencia de las
bandadas (continuaron cogiendo insectos del
sustrato), ni tampoco indicaron niveles elevados
de interacciones sociales.
Estos resultados desafían la perspectiva de que
las bandadas mixtas han evolucionado hacia una
eficiencia de forrajeo mejorada. La depredación
puede haber sido una presión selectiva más
importante en moldear la tendencia de estas
especies a congregarse. Los resultados sugieren
que el forrajeo con bandadas mixtas puede tener
un impacto grande sobre la territorialidad
intraespecífica al aumentar el costo de la defensa.
A través del tiempo evolutivo, estos costos
podrían resultar en territorios coincidentes, la
defensa común, y la formación obligada de
bandadas, como ha ocurrido en las bandadas de
las tierras bajas de América del Sur (Munn y
Terborgh 1979, Powell 1985).
Estos estudios plantearon preguntas que
podrían ser exploradas directamente al enfocarse
en un número limitado de territorios cuadriculados
con individuos marcados con anillos coloridos
(“dueños”, “vecinos”, y “flotantes”). Aunque la
participación de los migrantes neotropicales en las
bandadas mixtas ha sido documentada
extensivamente, los efectos de esta sociabilidad
sobre su éxito de forrajeo (y por lo tanto, sobre su
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supervivencia durante la temporada no
reproductiva) no han sido investigados. Las
bandadas mixtas son un aspecto notable de las
avifaunas de muchas regiones, pero se sabe poco
sobre los efectos de la degradación y la
fragmentación del hábitat en la formación de las

bandadas y la flexibilidad del comportamiento de
especies individuales. Monteverde, con su
mosaico de pastizales, bosque secundario, bosques
remanentes, y bosque nuboso primario, es un
escenario ideal para tales investigaciones.

LA SELECTIVIDAD Y LA PRODUCTIVIDAD DE SOTERREYES EN
BOSQUES, FRAGMENTOS Y FINCAS
Kathy Winnett-Murray
Los miembros de la familia Troglodytidae
(soterreyes) ilustran un ejemplo intrigante de la
transición en estrategias de historia de vida a
través de las empinadas gradientes elevacionales
de Monteverde. Una pregunta es ¿cómo
Troglodytes aedon, los cuales prosperan en los
hábitats más perturbados, mantienen una tasa
reproductiva que es 3-7 mayor a la de sus
parientes en hábitats menos perturbados (Skutch
1960, Alvarez-Lopez et al. 1984, WinnettMurray 1986, Young 1994a)? La respuesta tiene
que ver con las diferencias entre los alimentos
disponibles, los cuales he comparado entre T.
aedon, Cantorchilus modestus, Thryophilus
rufalbus y Henicorhina leucophrys (Fig. 6.5).
Las cuatro especies son todas oportunistas,
alimentándose con una variedad diversa de
invertebrados como gusanos, ciempiés, babosas
y arañas. Los pastizales y otros hábitats en las
primeras fases de regeneración donde viven T.
aedon albergan una biomasa de presas mayor
que los claros, los bordes del bosque y los
bosques prístinos y regenerantes usados por las
otras tres especies de soterreyes (WinnettMurray 1986, 1987). El suministro de alimentos
de T. aedon varía mucho menos (por temporada
y de lugar en lugar) de lo que varía en los

hábitats usados por las otras especies. ¿Cómo
explotan T. aedon la disponibilidad mayor para
lograr una tasa reproductiva mayor?
Comparé los tipos y los tamaños de las
presas comidas por las aves que forrajeaban con
las que dieron a sus pichones. Todos los
soterreyes capturaron principalmente presas
pequeñas, y cada vez menos presas en cada una
de las clases de tamaño más grandes, a pesar de
la diferencia doble entre el tamaño promedio del
soterrey más pequeño (T. aedon; Fig. 6.10) y del
más grande (Thryophilus rufalbus), y una
diferencia similar entre la longitud de sus picos
(Winnett-Murray 1986). Todas las especies
fueron altamente selectivas; se trajeron presas
más grandes a sus nidos en comparación con lo
que capturaban. La diferencia más llamativa
estuvo en la más alta selectividad empleada por
T. aedon al alimentar a sus pichones. Los
pequeños T. aedon lograron la diferencia más
alta entre estas distribuciones de tamaño (Fig.
6.11). Un patrón similar apareció en los tipos de
presas que llevaron a sus pichones (Fig. 6.12): T.
aedon fueron mucho más selectivos que
Cantorchilus modestus, aunque capturaban
distribuciones de presas similares al forrajear
(Winnett-Murray 1986).
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Figura	
  6.10.	
  Troglodytes	
  aedon	
  (soterrey	
  cucarachero)	
  alimentando	
  con	
  insectos	
  a	
  sus	
  pichones	
  en	
  el	
  nido.	
  
Fotografía	
  de	
  Kathy	
  Winnett-‐Murray.	
  
	
  

	
  

310

	
  
Figura	
  6.11.	
  Frecuencias	
  de	
  diferentes	
  tamaños	
  de	
  presas	
  capturadas	
  en	
  al	
  campo	
  por	
  soterreyes	
  (FIELD	
  [campo])	
  y	
  
tamaños	
  de	
  presas	
  llevadas	
  a	
  los	
  pichones	
  (NEST	
  [nido]).	
  Los	
  tamaños	
  de	
  presas	
  son:	
  1)	
  <	
  5mm,	
  2)	
  6-‐10	
  mm,	
  3)	
  11-‐
20	
  mm,	
  4)	
  21-‐35	
  mm,	
  y	
  5)	
  36-‐55	
  mm	
  de	
  longitud.	
  Los	
  tamaños	
  de	
  muestreo	
  fueron:	
  T.	
  aedon	
  (159	
  campo,	
  586	
  
nido),	
  Cantorchilus	
  modestus	
  (170	
  campo,	
  35	
  nido),	
  Thryophilus	
  rufalbus	
  (29	
  campo,	
  29	
  nido),	
  Henicorhina	
  
leucophrys	
  (67	
  campo,	
  47	
  nido).	
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Figura	
  6.12.	
  Distribución	
  de	
  frecuencias	
  de	
  los	
  tipos	
  de	
  presas	
  llevados	
  por	
  soterreyes	
  a	
  sus	
  pichones.	
  Las	
  
categorías	
  de	
  presas	
  son:	
  (1)	
  arácnidos,	
  (2)	
  lepidópteros	
  adultos,	
  (3)	
  larvas,	
  (4)	
  dípteros,	
  (5)	
  himenópteros,	
  (6)	
  
homópteros	
  y	
  hemípteros,	
  (7)	
  ortópteros,	
  (8)	
  coleópteros.	
  Los	
  tamaños	
  de	
  las	
  muestras	
  fueron	
  los	
  siguientes:	
  
Henicorhina	
  leucophrys	
  (GW;	
  30),	
  Troglodytes	
  aedon	
  (HW;	
  464),	
  Cantorchilus	
  modestus	
  (PW;	
  22),	
  Thryophilus	
  
rufalbus	
  (RW;	
  22).	
  
	
  

Casi la mitad de los alimentos que T. aedon
entregaron a sus crías fueron larvas grandes y
suaves de insectos, en una proporción mucho
mayor que la de lo capturado en el campo. T.
aedon también alimentaron sus pichones con
ortópteros (grillos, esperanzas, y saltamontes),
abejas, y avispas, grupos que están fácilmente
disponibles en los hábitats abiertos donde cazan.
Las otras tres especies de soterreyes también
alimentaron a sus crías con larvas de insectos,
pero utilizaron con mayor frecuencia escarabajos
adultos que T. aedon. La especialización de T.
aedon en capturar las larvas no fue debida a una

mayor abundancia de larvas en sus hábitats; hay
muchas más larvas en los bosques nubosos,
donde T. aedon raramente forrajearon (Buskirk y
Buskirk 1976). Más bien, donde la comida era
muy abundante, T. aedon podían ser más
selectivos. El beneficio de este comportamiento
puede ser que los pichones que se alimentan con
una proporción más alta de presas grandes y
suaves crecen más rápido y/o dejan el nido con
una masa corporal relativa mayor (Von
Bromssen y Jansson 1980, Biermann y Sealy
1982), lo cual minimizaría la longitud del ciclo
de anidación, aumentando así las posibilidades
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de los padres de críar nidadas subsiguientes. La
suplementación alimenticia experimental no
aumentó el éxito de emplumamiento ni la
ganancia de peso (Freed 1981, Young 1994a), lo
que indica que T. aedon en el trópico
generalmente no están limitados por el alimento.
La anidación en proximidad con los humanos
también parece ser una ventaja importante para
T. aedon en comparación con sus parientes que
habitan el bosque, porque la mayoría de los
depredadores (no introducidos) de los huevos y
pichones son menos comunes en la vecindad de
casas y pastizales que en los hábitats cubiertos
de bosque. La depredación de los nidos dentro o
encima de casas ocupadas y galerones fue
considerablemente menor (6% de 73 crías en 21
nidos) que la depredación en los nidos en otros
sitios más alejados de los humanos (21% de 57
crías en 17 nidos; Winnett-Murray 1986).
En comparación con otros soterreyes, T.
aedon son más capaces de responder a la
variabilidad de los hábitats y la alteración
humana de los hábitats por los humanos al
ajustar sus parámetros parentales, e.g., el tamaño
de las nidadas, el momento de la reproducción,
la distribución del cuidado parental, patrones de
cambios de peso en los adultos y los niveles de
agresión hacia su propia y otras especies
(Kendeigh 1941, Freed 1986a,b, Kennedy y
Power 1990, Pribil y Picman 1991, Robinson y
Rotenberry 1991, Kermott et al. 1991, Young
1994a). Ejemplifican a la “mala hierba animal”
(weedy animals) porque prosperan en áreas
perturbadas y se caracterizan por una alta

reproducción y dispersión rápida. También se
aprovechan de los niveles altos de comida en los
ambientes en las primeras etapas de sucesión. En
contraste, las especies del bosque (e.g.,
Henicorhina
leucophrys,
Fig.
6.5)
aparentemente tienen mayor dificultad para
encontrar a sus presas, las cuales son menos
predecibles y abundantes, y más crípticas.
Henicorhina leucophrys muchas veces buscan
las superficies inferiores de las hojas, donde los
artrópodos suelen acumularse en hábitats muy
húmedos (Greenberg y Gradwohl 1980, Remsen
y Parker 1984, Winnett-Murray 1986). Sus crías
pueden depender de periodos más largos
forrajeando con sus padres que los otros
soterreyes, mientras aprenden a reconocer y
capturar a las presas muy crípticas (Fogden
1972, Morse 1980).
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¿LAS AVES FRUGÍVORAS SELECCIONAN ACTIVAMENTE O EVITAN
LOS FRUTOS INFESTADOS CON INSECTOS?
Lisa K. Valburg
Las aves frugívoras de Monteverde tienen
una variada y abundante selección de frutos de
los cuales escoger (Wheelwright et al. 1984).
Muchas investigaciones han sido realizadas para
descubrir qué hace que un fruto sea deseable o
indeseable. Las aves pueden distinguir entre
frutos de las mismas especies con base en el
contenido de azúcar, el sabor, la madurez, el

color, la cantidad de semillas, y otros factores
(Fleming y Estrada 1993). Sin embargo, incluso
las aves altamente frugívoras como C.
opthalmicus pueden consumir insectos hasta por
un 50% de su dieta regular (Valburg 1992c).
Las plantas tropicales que producen frutos
dispersados por aves con frecuencia están
infestados con las larvas de insectos. Algunos

	
  

313

investigadores han sugerido que la infestación
debe causar el rechazo por los frugívoros
(Sallabanks y Courtney 1992). Sin embargo, no
todas las infestaciones resultan en el mismo tipo
o nivel de daños a los frutos, y el daño a los
frutos no siempre afecta su palatabilidad (L.
Valburg, datos no publicados). Examiné si la
presencia de larvas de insectos causó que un
fruto fuera preferencialmente escogido o evitado
por C. opthalmicus. Capturé diez C.
opthalmicus, y después de que las aves se habían
acostumbrado a sus jaulas de aviario, les ofrecí
opciones simultáneas entre frutos naturalmente
infestados y no infestados de una sola especie.
La presencia de larvas de insectos aumentó la
frecuencia de consumo de fruto para tres
especies de frutos, especialmente Acnistus
arborescens y Ardisia palmana (Valburg
1992b).
Luego investigué cómo los diferentes niveles
de infestación de las larvas de insectos
minadores de pulpa, en combinación con
diferentes niveles de madurez, podrían influir en
la selección de frutos en otras cuatro especies de
aves. Los frutos fueron recolectados de un
mínimo de diez plantas por especie dentro de
Monteverde, Cerro Plano y Santa Elena. Realicé
pruebas de selección simultánea usando cuatro
individuos de cada una de las siguientes
especies: Turdus grayi (yigüirro, Clay-colored
Robin), Thraupis episcopus (tangara azuleja,
Blue-gray Tanagers), Buarremon brunneinuchus
(saltón cabecicastaño, Chestnut-capped BrushFinch)
y
Melozone
leucotis
(pinzón
orejiblanco, White-eared Ground-Sparrow). A

las aves se les ofrecieron tres especies de frutos:
Citharexylum donnell-smithii, Ardisia palmana
y Acnistus arborescens. Los frutos fueron
presentados en masas iguales en parejas de
frutos con cuatro condiciones: maduros (no
infestados), no maduros y dos niveles de
infestación, ligera (1-3 larvas que comen pulpa)
y severa (más de 3 larvas, con indicaciones de
ataques por moho o bacteria).
Las aves mostraron preferencias entre los
diferentes tratamientos en las tres especies de
frutos, y las preferencias variaron en grado (pero
no en dirección) entre las especies de aves (Fig.
6.13). Ya que la variación individual dentro de
las especies de aves no fue estadísticamente
significativa, las aves fueron agrupadas por
especie. Los frugívoros preferían fruto maduro y
ligeramente infestado a frutos no maduros y
severamente infestados, pero no discriminaron
entre frutos ligeramente infestados y frutos
maduros no infestados. Las aves evitaron frutos
no maduros tanto como frutos severamente
infestados, probando cantidades muy pequeñas,
sin una diferencia significativa entre las dos. Los
frutos no maduros fueron consumidos con más
frecuencia cuando fueron emparejados con
frutos maduros o ligeramente infestados, y no
fueron saboreadas cuando fueron emparejados
con frutos severamente infestados. Buarremon
brunneinuchus, Turdus grayi y Melozone
leucotis comieron significativamente más frutos
ligeramente infestados cuando estos frutos
fueron emparejados con frutos maduros que
cuando los frutos ligeramente infestados fueron
emparejados con frutos no maduros.
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Estas respuestas sugieren que las aves
frugívoras discriminan entre frutos ligeramente
infestados y frutos “podridos”, y que consumen
frutos ligeramente infestados como si fueran
maduros y no infestados. Un comportamiento
marcado de rechazo fue suscitado solamente por
frutos no maduros y frutos severamente
infestados con moho, bacterias, fermentación y

una cantidad grande de larvas minadoras de
pulpa. La discriminación en contra de frutos
infestados podría ser un efecto de la infestación
microbiana y no de la infestación por minadores
de pulpa (Travaset 1993), pero el consumo de
frutos maduros e infestados podría brindar
beneficios nutricionales.
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PIAPIAS: LA SOCIABILIDAD COMPLEJA EN UNA ESPECIE
COLONIZADORA
Dean A. Williams & Marcy F. Lawton
Las piapias fueron una de las primeras
especies para las cuales la reproducción
cooperativa fue descrita (Skutch 1935). La
reproducción cooperativa ocurre cuando
miembros de un grupo social ayudan a criar
descendencia que no es propia. Este
comportamiento se encuentra en el 3% de las
9000 especies de aves vivientes (Brown 1987,
Stacey y Koenig 1990, Emlen 1991, Solomon y
French 1996). En las piapias, miembros no
reproductivos del grupo ayudan a construir
nidos, alimentar hembras reproductoras,
pichones, y volantones, y defienden al nido y los
juveniles contra los depredadores (Skutch 1935,
1960, Lawton 1983, Lawton y Lawton 1985).
Los estudios de las aves que practican la
reproducción cooperativa han explicado estos
comportamientos de ayuda usando la teoría de
aptitud inclusiva o la “selección de parentesco”
(Hamilton 1964, Maynard Smith 1964). La
selección de parentesco favorece los rasgos que
afectan positivamente la supervivencia y la
reproducción de los parientes de un individuo.
Esto significa que un individuo puede obtener
beneficios de aptitud directamente (al
reproducirse) o indirectamente (al ayudar a sus
parientes a reproducirse). Las urracas del Nuevo
Mundo (Corvidae) son un grupo importante en
la comprobación de las hipótesis acerca de las
determinantes ambientales, demográficas y
ontogenéticas (del desarrollo) de la sociabilidad,
porque habitan una variedad amplia de hábitats y
exhiben la gama completa de la sociabilidad
(Brown 1974, Woolfenden y Fitzpatrick 1984,
Lawton y Lawton 1986).
La población de piapias en Monteverde
brinda un ejemplo de cómo los individuos en
sociedades complejas persiguen múltiples
estrategias para aumentar su aptitud biológica, y
de cómo los comportamientos asociados con
estas estrategias pueden cambiar en respuesta a
la densidad poblacional aumentada. Este estudio
fue iniciado en 1976 por Marcy y Bob Lawton.
El área de estudio original cubrió ca. 4 km2 y se
extendió desde la Quebrada Máquina hasta la

Reserva de Monteverde, y hacia abajo hasta los
precipicios. A medida que la población creció
(en 1990), el área principal del estudio fue
reducida a la mitad, para incluir la mayor parte
de Monteverde al sur del Río Guacimal y la
Quebrada Cuecha. Empezando en 1988, todos
los pichones dentro de esta área y algunas áreas
alrededores fueron marcados (n = 431 para el
1996) con una combinación única de anillos de
aluminio anodizado colorido. Todos los sitios de
anidación fueron mapeados, y los datos sobre los
números de huevos y pichones en cada nido
fueron registrados. Como parte de un estudio
genético de la paternidad y la maternidad,
adultos previamente no marcados fueron
capturados y anillados en 1994-1996, usando
trampas con cebo y redes, y se tomaron muestras
de sangre de todos los adultos y pichones (desde
1992). Para 1996, 157 piapias habían sido
anilladas, de un total de 178 en 15 grupos
focales.
Las piapias estuvieron ausentes en la meseta
de Monteverde antes de los inicios de los años
60 (W. Guindon, com. pers.). Después de su
colonización inicial, el número de piapias y de
grupos sociales se incrementó y la distribución
de la población se extendió desde la parte
inferior de la comunidad de Monteverde hasta la
Reserva de Monteverde (Williams et al. 1994).
Dentro del área de estudio, el número de
individuos y grupos han empezado a
estabilizarse (Fig. 6.14). Actualmente, toda la
meseta de Monteverde está habitada por piapias.
Esta expansión poblacional ocurrió a través de
un proceso complejo de la fisión de grupos
grandes, la dispersión individual, y la fusión
entre grupos vecinos. La mayor parte de la
dispersión (97%, n = 36 individuos entre 1994 y
1996) ocurrió entre grupos vecinos, aunque la
dispersión a larga distancia también se dio. Una
piapia anillada fue encontrada en 1992 en La
Cruz (~6 km) y varias han sido registradas en
San Rafael (~9 km) y en La Tigra (>10km), área
que ha sido talada recientemente (C. Guindon,
com. pers.).
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El comportamiento de la reproducción ha
cambiado desde 1976. Lo más llamativo ha sido
el incremento en la competencia reproductiva
entre hembras reproductivas que residen en el
mismo grupo (Williams et al. 1994). Los grupos
de piapias en Monteverde pueden tener una sola
hembra reproductiva, un par de hembras
compartiendo un solo nido, o 2-3 hembras, cada
una con su propio nido. En los años recientes,
hembras que construyen nidos individuales en el
mismo territorio han sido observadas peleando
con las otras en el nido, persiguiendo a la otra en
el vecindario del nido, y destruyendo el nido, los
huevos y los pichones de una rival. Estos
comportamientos se encuentran con mayor
frecuencia en los grupos grandes (>10 km) y
cuando los nidos están siendo construidos o
cuando los huevos están siendo puestos. El tipo
de competencia entre las hembras no ha sido
observado entre machos, aunque más de un
macho puede reproducirse en un grupo.
Las
identificaciones
utilizando
el
comportamiento y el ADN sugieren que algunas
hembras se han apareado con un solo macho
mientras que otras se aparean con múltiples
machos en un mismo grupo o entre grupos. Los
machos han sido observados cortejando a varias
hembras dentro de un grupo. A la densidad
actual, los recursos críticos para el éxito de la
reproducción (e.g., ayudantes) podrían estar
escaseando. Cuando una hembra perturba el
intento de anidación de otra hembra, la hembra
que ha perdido su nido y los otros miembros de
grupo que fueron asociados con ella cambian de
lado y ayudan a la hembra “ganadora”. Esto
ocurre aún cuando una hembra observa a la otra
hembra destruyendo sus huevos. No hay una
relación entre el número de ayudantes y la
producción de crías, ni la supervivencia de
juveniles (Lawton y Guindon 1981, Williams et
al. 1994, D. Williams y M. Lawton, datos no
publicados), lo cual sugiere que los ayudantes
reciben pocos beneficios de aptitud directos de
la ayuda que brindan.
Las piapias probablemente reciben algún
beneficio indirecto al ayudar. El ayudar puede
servir como una manera de formar relaciones
sociales con otros miembros del grupo e
integrarse al grupo, incrementando así la
probabilidad de una posición reproductiva. De

1994-1996, 21 piapias obtuvieron posiciones
reproductivas; 19 de estas habían ayudado por
por lo menos un año en el grupo donde
intentaron la reproducción. La dispersión pocas
veces resulta en llenar una vacante reproductiva;
entre 1994-1996 sólo el 13% de dispersores
conocidos obtuvieron posiciones reproductivas
el año cuando inmigraron; el resto se hicieron
ayudantes. Ayudar en esta población puede ser
el medio de aprender a construir los nidos y
cuidar a los pichones, incrementando así las
futuras
posibilidades
para
reproducirse
exitosamente.
Las piapias aparentemente tienen que esperar
por un rato largo antes de obtener una posición
reproductiva. De ocho individuos de edad
conocida
que
obtuvieron
posiciones
reproductivas entre 1994-1996 (4 hembras, 4
machos), siete fueron de 5-8 años de edad y uno
tenía 3 años. Las hembras jóvenes (1-2 años de
edad) son observadas con frecuencia sentándose
sobre el nido de su madre por periodos cortos de
tiempo, pero no se sabe si están contribuyendo
con huevos a la nidada. Los ayudantes jóvenes
se hacen mejores asistentes del nido a través de
una sola temporada (Lawton y Guindon 1981).
En 1977-1978, había una fuerte correlación
positiva entre el número de juveniles volantones
producidos y el número de urracas
experimentadas (>4 años de edad) en una
bandada.
Los
grupos
que
contienen
reproductores de mayor edad y experiencia
también fueron más eficientes en construir nidos
y poner huevos (Lawton y Lawton 1985). En
1988-1996, sin embargo, estos efectos no fueron
evidentes, posiblemente debido al conflicto
aumentado entre los reproductores, lo cual
normalmente se encuentra entre los individuos
de mayor edad en un grupo (Williams et al.
1994).
En la medida en que la deforestación
aumenta a través de América Central, muchas
especies de aves están amenazadas por la
pérdida del bosque primario y los recursos
alimenticios. Algunas, como la piapia, se han
beneficiado de la actividad humana. Solamente
con datos de largo plazo acerca de individuos
marcados
y
muestreados
genéticamente
podremos entender las dinámicas poblacionales
de los vertebrados tropicales e identificar
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características claves de las historias de vida que
les permiten a especies tan adaptables seguir los
cambios en la disponibilidad de los hábitats. Las
piapias responden a una amplia variedad de
situaciones sociales y reproductivas. Esta
plasticidad del comportamiento también tipifica
otras facetas de sus vidas, por ejemplo, una dieta
variada y la capacidad para usar una variedad de
hábitats alterados por los humanos. Para una
especie colonizadora como la piapia, la vida
comunal posiblemente baja los riesgos de la
depredación asociados con trasladarse hacia un
área nueva, brinda ventajas en la competencia
intraespecífica por comida y sitios de anidación,
y les permite invadir paisajes alterados por
humanos.
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LA ECOLOGÍA Y EL DIMORFISMO SEXUAL DE LOS TUCANCILLOS
VERDES (AULACORHYNCHUS PRASINUS)
Cecilia M. Riley & Kimberly G. Smith
Los tucancillos verdes son aves comunes y
llamativas en Monteverde, con picos grandes
con forma de banano. Son miembros medianos
(31-36 cm de longitud) de la familia
Ramphastidae, un grupo que incluye los tucanes
y los tucancillos. Los ramphastidos son
principalmente frugívoros, aunque pueden
comer presas como los huevos y pichones de
otras aves y otros pequeños vertebrados (Skutch
1944, Remsen et al. 1993). Su tamaño
relativamente grande y el tamaño de la boca
permiten el consumo de una gran variedad de
tamaños de frutos (Wheelwright 1985,
Moermond y Denslow 1985; Fig. 6.6). Aunque
los machos y las hembras son idénticos en color,
muchas especies de ramphastidos exhiben
dimorfismo sexual en el tamaño del pico,
mostrando los machos picos más grandes. Un

análisis morfológico de especímenes de museo
de Costa Rica demostró que los tucancillos
machos eran más grandes (en la longitud del ala
y de la cola) que las hembras y que los picos de
los machos eran más largos y curvados que los
de las hembras (Riley y Smith 1992). La función
de picos más grandes en los machos y las
razones para el dimorfismo sexual han sido
debatidas (Skutch 1985a, Moermond y Denslow
1985). Estudiamos sus comportamientos de
anidación y forrajeo en Monteverde durante las
estaciones lluviosa y seca de 1985 para
investigar explicaciones para el dimorfismo.
Biología de la reproducción
La alimentación de cortejo fue observada por
primera vez a mediados de marzo y fue seguida
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unos días después por la excavación del nido por
ambos adultos. Trece nidos, todos en pastizales
o bordes de bosques, en árboles muertos, fueron
monitoreados diariamente por 1-2 horas,
alternando las mañanas y las tardes (Riley
1986). La altitud del nido varió de 3-7,5 m con
un hueco óvalo como abertura con un promedio
de 7,3 cm de ancho por 7,7 cm de largo y 57 cm
de profundidad. Las hembras realizaron el 58%
de la excavación, luego pusieron 3-5 huevos
directamente sobre el fondo de la cavidad.
Ambos sexos participaron en la incubación, pero
las hembras incubaron más. La duración de las
sesiones de incubación por parte de hembras y
de machos tuvo un promedio de 11 y 15
minutos, respectivamente. Las dietas de los
pichones consistían principalmente de frutos
(79%) de 16 especies; el resto de la dieta fue de
artrópodos. Los alimentos fueron traídos a los
pichones con frecuencias aproximadamente
iguales por los adultos de los dos sexos; los
machos entregaron insectos con mayor
frecuencia que las hembras. Las hembras
realizaron el 78% de la sanitación del nido,
llevando sacos fecales y semillas regurgitados
lejos de los sitios de anidación. En general, el
éxito de la anidación (al menos un pichón
dejando el nido) fue de 46%. Las pérdidas de
nidos observadas fueron resultado de caídas de
árboles y la depredación (Riley 1986). En el sur
de Costa Rica, las dietas de los pichones y la
división parental de las labores se dieron de
manera similar, y los pichones dejaron el nido a
los 45 días de edad (Skutch 1944, 1967). Ya que
los machos y las hembras ambos participaron en
todos los aspectos de la construcción del nido y
la crianza de pichones, las diferencias en el
tamaño del pico aparentemente no están
relacionadas con papeles diferentes durante el
ciclo de anidación.

et al. 1984, Riley y Smith 1986; Fig. 6.6). Los
tucancillos
de
ambos
sexos
comen,
principalmente en las ramitas de las ramas
exteriores del dosel medio, las mismas especies
de frutos, los cuales cogen individualmente y
tragan enteros con un tirón de la cabeza. Aunque
los frutos que fueron comidos y algunos
comportamientos de forrajeo variaron entre las
estaciones lluviosa y seca, solamente un aspecto
del forrajeo varió entre los sexos dentro de una
temporada (Riley y Smith 1992): durante la
época seca (diciembre-marzo), las hembras
pasaron significativamente más tiempo en una
sola posición de forrajeo que los machos.
Concluimos que no había diferencias entre los
comportamientos de forrajeo ni entre las dietas
de machos y hembras que pudieran explicar la
diferencia en el tamaño del pico.
Las presiones selectivas que podrían resultar
en el dimorfismo sexual de los picos incluyen
diferentes roles en el cuidado de los juveniles,
dietas diferentes entre los sexos, y mayor éxito
en el apareamiento (Partride y Halliday 1984,
Jehl y Murray 1986). Las primeras dos
explicaciones no aplican a la situación de los
tucancillos (Riley y Smith 1992). Ya que el fruto
es un recurso irregular y agrupado, no está claro
como harían los sexos para dividirlo al forrajear
en microhábitats diferentes, así que las
diferencias sexuales en comportamientos de
forrajeo y en la dieta deben de ser escasas en las
aves frugívoras (Wheelwright 1986a, 1991,
Riley y Smith 1992).
La amplia existencia del dimorfismo sexual
en el tamaño del pico entre los ramphastidos
continúa sin resolver. El dimorfismo sexual
observado en el tamaño del pico probablemente
es el resultado de la selección sexual o de otras
interacciones. Los tucancillos y los tucanes
participan en comportamientos de “duelo”,
“esgrima” o “picoteo”, en los cuales dos o más
individuos interactúan usando sus picos (Riley y
Smith 1992). Investigaciones en el futuro deben
de enfocarse en interacciones intrasexuales e
intersexuales.

Comportamiento de forrajeo
Las dietas de los tucancillos consisten en más
de 100 especies de frutos y flores (Wheelwright
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LAS FUNCIONES DE LAS VOCALIZACIONES EN LA COOPERACIÓN Y
EL CORTEJO DEL TOLEDO
Jill M. Trainer
Un sonido familiar en Monteverde es el canto
de cortejo del toledo. El canto suena como un
ave cantando, pero en realidad es un dueto bien
coordinado ejecutado por dos machos. Este
dueto vocal es parte de un despliegue y una
danza elaborada y cooperativa (ver McDonald,
“Cooperación entre toledos machos”). Ya que
los machos en un sistema lek no ayudan a criar a
los juveniles, se considera que la selección de
pareja por las hembras está basada estrictamente
en las características de los machos (e.g., canto)
desplegadas durante el cortejo (Halliday 1978).
El sistema social único del toledo ofrece la
oportunidad de examinar el papel del
comportamiento vocal en la cooperación entre
machos y en el cortejo de las hembras. Mis
investigaciones, en colaboración con David
McDonald, han explorado estos roles al
enfocarnos en la función de las vocalizaciones
de los toledos, las calidades vocales preferidas
por las hembras durante el cortejo, y el
desarrollo de estas calidades preferidas.
Los toledos tienen repertorios vocales
diversos. Los machos producen por lo menos 13
vocalizaciones distintas, designadas con
nombres onomatopéyicos (Trainer y McDonald
1993). Entre las más escuchadas se incluyen “tia-mu”, que es la que da un macho para convocar
a su pareja para el canto en dueto. Cuando llega
su pareja, alternan cantos “wit” para
sincronizarse antes de comenzar el canto
“toledo” al unísono. Los “toledos” atraen
hembras a la zona de despliegue. Cuando llega
una hembra, los machos comienzan la porción
de danza del despliegue cooperativo, el cual es
acompañado por un canto “nianyoun” con cada
salto mientras los machos saltan uno sobre el
otro
Descubrimos que los machos, al escuchar
grabaciones de cinco cantos comunes de los
toledos, respondieron de manera diferente que
las aves territoriales de otras especies. No se
comportaron de manera agresiva, ni vocalizaron

en respuesta a la grabación. En su lugar, los
machos generalmente respondieron solicitando
interacción con una pareja cooperador. Para
entender mejor el impacto de la cooperación
sobre la comunicación en los toledos,
comparamos el tamaño de los repertorios de
canto registrados en la literatura para 13 especies
de saltarines. Las especies con despliegues
duales competitivos en vez de cooperativos no
tenían una gran variedad de vocalizaciones. La
presencia de despliegues duales obligados, y la
necesidad de mediar relaciones cooperativas a
largo plazo entre machos podría explicar por qué
los toledos tienen repertorios tan diversos.
Nuestros estudios también demostraron la
importancia de estas colaboraciones para el éxito
del cortejo de los machos. El canto “toledo”
debe ser cantado en pareja para atraer hembras a
la zona del despliegue. El dueto consiste en dos
componentes vocales casi idénticos cantados
casi al únisono (Fig. 6.15). Para el oído humano,
los cantos de algunos equipos suenan más
coordinados y armoniosos que otros. Los duetos
armoniosos suenan como un ave cantando, pero
tienen un sonido más lleno, fácilmente
distinguible de los escasos cantos solos. Los
duetos no armoniosos suenan disonantes y a
veces mal sincronizadas. Los sonogramas
muestran que en los cantos que suenan
armoniosos para los oídos humanos, las
frecuencias de los dos componentes del canto
coinciden bien. Para cuantificar las diferencias
acústicas, medimos el grado de coincidencia de
frecuencia con un analizador de espectro de
sonidos. Encontramos que el grado de
coincidencia de frecuencias fue correlacionado
con la frecuencia de visitas por hembras a los
sitios de lek (Trainer y McDonald 1995; Fig.
6.16). Esto sugiere que las hembras prefieren
cantos bien coordinados, lo cual podría resultar
en éxitos de apareamiento mayores para machos
alfa de “equipos” con un mejor desempeño de
canto.
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Figura	
  6.15.	
  Sonograma	
  del	
  canto	
  “toledo”	
  de	
  un	
  toledo	
  mostrando	
  las	
  contribuciones	
  de	
  dos	
  machos.	
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Figura	
  6.16.	
  Frecuencia	
  de	
  visitación	
  por	
  hembras	
  a	
  los	
  sitios	
  de	
  despliegue	
  de	
  toledos	
  versus	
  la	
  frecuencia	
  de	
  la	
  
coincidencia	
  de	
  frecuencias	
  en	
  el	
  canto	
  a	
  dúo	
  “toledo”.	
  

En toledos machos, el desempeño del canto
mejora con la edad. En “equipos” que incluyen
un adulto y un macho inmaduro, la coincidencia
de frecuencia incrementó con la edad de la
pareja menor. Los cantos de los machos
inmaduros se hicieron menos variables en
estructura acústica con la edad. Las frecuencias
de sonido de las contribuciones de los machos
adultos en equipos bien establecidos coincidían
mejor de lo que se hubiera esperado si hubiera
sido al azar; el grado promedio de coincidencia
de los cantos de equipos establecidos fue mayor
que el de equipos “artificiales” creados al
combinar al azar grabaciones de los
componentes de canto de dos machos (J. Trainer
y D. McDonald, datos no publicados). Ya que
las parejas de machos no están relacionadas

genéticamente (McDonald y Potts 1994), el alto
grado de coincidencia en tales equipos puede
haber surgido por la convergencia de las
contribuciones de los dos machos mientras se
formaban las parejas. Aunque un beneficio
principal de una pareja cooperativa para los
machos menores no reproductores parece ser la
eventual sucesión hasta el estatus alfa
(McDonald 1993; ver McDonald, “Cooperación
entre toledos machos”), un corolario beneficioso
puede ser la oportunidad para desarrollar un
desempeño competente de bien coordinados
cantos preferidos por las hembras. Un próximo
paso es aprender cómo los cantos de los machos
se vuelven coordinados al estudiar el desarrollo
vocal durante la formación de parejas.
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¿TIENEN VENTAJA LAS ESPECIES SUBORDINADAS? PROBANDO LA
HIPÓTESIS DEL PERDIGUERO CON COLIBRÍES TROPICALES
Harry M. Tiebout III
Los colibríes de Monteverde compiten por
una cantidad limitada de néctar floral
(Feinsinger 1976, 1978), sin embargo, la región
sostiene a una alta diversidad de nectarívoros
(Feinsinger 1977). Algunas especies se han
especializado sobre subconjuntos de flores al
tener picos muy curvados o largos los cuales les
permiten extraer néctar de flores no disponibles
para las especies “generalistas”. La competencia
es posiblemente más intensa entre las numerosas
especies generalistas con picos cortos y rectos.
Para determinar cómo coexisten estas especies
generalistas, me enfoqué en los costos y los
beneficios de los diferentes modos de forrajeo (o
papeles comunitarios, sensu Feinsinger y
Colwell 1978).
Una pareja particular de especies de colibríes
tiene una divergencia marcada en sus modos de
forrajeo y por lo tanto una relación de
competencia altamente asimétrica. Amazilia
saucerrottei, de tamaño mediano, es un
territorialista dominante que monopoliza ricas
fuentes de néctar. En contraste, el pequeño
Chlorostilbon canivetii es subordinado y forrajea
siguiendo rutas establecidas (rutero) para
obtener recompensas pequeñas. Este colibrí
normalmente se encuentra excluído de las flores
de alta recompensa defendidas por Amazilia
saucerrottei, y satisface sus demandas
energéticas al visitar flores que están demasiado
dispersas para ser defendibles económicamente
por las territorialistas (Feinsinger y Colwell
1978). En este par competitivo, el modo de
forrajeo dominante claramente se beneficia por
el acceso no restringido a los mejores sitios para
forrajear. Los beneficios de ser una especie con
un modo subordinado (si existen) no son tan
obvios. Una hipótesis es que Chlorostilbon
canivetii, con sus alas relativamente largas, tiene
un costo energético de vuelo menor y puede
sacar más provecho de visitar flores dispersas
que una especie territorialista (Feinsinger et al.

1979), aunque las evidencias experimentales son
mixtas (Tiebout 1991a, 1992, 1993).
Otra explicación para la coexistencia de esta
pareja es que la especie subordinada puede ser
más capaz de descubrir nuevas fuentes de
alimento. Esta noción ha sido denominada la
“hipótesis del perdiguero” (pointer hypothesis;
Tiebout 1996), en reconocimiento de los perros
de caza, cuyas capacidades superiores para
localizar a las presas son aprovechadas por sus
compañeros dominantes los humanos. Los
Cathartes aura (zopilote cabecirrojo, Turkey
Vulture) explotan los Coragyps atratus (zopilote
negro, Black Vulture) de manera similar. En el
caso de colibríes compitiendo, la capacidad
superior para encontrar el alimento podría
compensar a las especies pequeñas que visitan
flores dispersas repetidamente (ruteras) por la
usurpación de ricas fuentes de comida por parte
de las territorialistas. Las ruteras quizá ganan el
primer acceso a ricas, nuevas fuentes de néctar
(aunque son subsecuentemente excluidos por
aves dominantes), o pueden ser capaces de
localizar y usar flores crípticas o de baja
recompensa con poca probabilidad de ser
explotadas por las territorialistas más grandes.
Para probar la predicción de la “hipótesis del
perdiguero” de que las especies dominantes
explotan las capacidades superiores de las
especies subordinadas para encontrar la comida,
realicé dos experimentos para cuantificar las
habilidades de Amazilia saucerrottei y
Chlorostilbon canivetii para localizar nuevas
fuentes de comida. Las pruebas experimentales
fueron realizadas usando aves solitarias ingenuas
(experimento 1) y parejas heteroespecíficas
ingenuas (experimento 2), las cuales fueron
introducidas por primera vez en una jaula de
vuelo experimental que contenía comederos
artificiales ubicados en sitios desconocidos para
las aves. La jaula fue construída con un tubo de
20 m doblado en cinco segmentos que fueron
separados uno del otro por muros opacos (Fig.

	
  

324

6.17). Los comederos recibían entregas regulares
de una solución de sucrosa con frecuencias
suficientes para mantener a las aves activas, pero

no saciadas. Para cada experimento, registré la
hora a la cual cada ave había visitado cada
comedero.

	
  
Figura	
  6.17.	
  Jaula	
  de	
  vuelo	
  (vista	
  desde	
  arriba)	
  para	
  probar	
  (A)	
  individuos	
  de	
  Amazilia	
  y	
  Chlorostilbon	
  (n	
  =	
  9	
  aves	
  
por	
  especie,	
  experimento	
  1)	
  y	
  (B)	
  parejas	
  heteroespecíficas	
  en	
  competencia	
  (n	
  =	
  14	
  aves	
  por	
  especie,	
  experimento	
  
2).	
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Contrario a la hipótesis del perdiguero, los
resultados demostraron que las aves de las dos
especies fueron igualmente diestras en localizar
comederos nuevos en este sistema experimental.
Cuando fueron probadas con parejas en
competencia (Experimento 2), la especie
subordinada rutera no fue capaz de descubrir un
número significativamente mayor de comederos
nuevos que la especie territorialista (x= 2,7 y 2,3
comedederos
descubiertos
primero
por
Chlorostilbon canivetii y Amazilia saucerrottei,
respectivamente, de 5 comederos en total por
experimento).
Sin
embargo,
Amazilia
saucerrottei, la especie dominante, fue
significativamente más rápida en hacer su

primera visita a un comedero una vez que había
sido descubierto por su compañero de jaula (x =
9,8 vs. 23,0 minutos transcurridos entre el
descubrimiento inicial por el compañero de jaula
y la primera visita para el Amazilia saucerrottei
y Chlorostilbon canivetii, respectivamente; ttest: P = 0,004). Después de que el rutero había
descubierto
un
comedero
primero,
el
territorialista subsecuentemente hizo su primera
visita al mismo comedero en el lapso de un
minuto en más del 60% de los casos (Fig. 6.18).
El rutero fue mucho menos efectivo en explotar
los descubrimientos de su compañero de jaula,
visitando el comedero descubierto por el otro en
sólo el 30% de los casos.

	
  

	
  
Figura	
  6.18.	
  Capacidades	
  de	
  Amazilia	
  y	
  Chlorostilbon	
  para	
  localizar	
  comederos	
  nuevos	
  que	
  habían	
  sido	
  
descubiertos	
  previamente	
  por	
  el	
  compañero	
  de	
  jaula.	
  El	
  eje	
  Y	
  representa	
  el	
  número	
  de	
  comederos	
  localizados	
  por	
  
cada	
  especie	
  dentro	
  de	
  un	
  tiempo	
  específico	
  (categorías	
  del	
  eje	
  X)	
  después	
  de	
  haber	
  sido	
  descubiertos	
  por	
  un	
  
compañero	
  de	
  jaula	
  heteroespecífico	
  (experimento	
  2,	
  n	
  =	
  14	
  aves	
  x	
  5	
  comederos	
  =	
  70	
  comederos	
  localizados	
  por	
  
ambas	
  especies).	
  Las	
  categorías	
  de	
  tiempo	
  demorado	
  son	
  exclusivos	
  y	
  abreviados	
  ("<	
  8"	
  representa	
  4	
  <	
  n	
  <	
  8,	
  etc.).	
  
En	
  la	
  categoría	
  más	
  corta	
  (<	
  2),	
  todos	
  los	
  comederos	
  fueron	
  localizados	
  en	
  menos	
  de	
  1	
  min	
  (ver	
  texto	
  para	
  los	
  
análisis).	
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La capacidad aparente del territorialista para
capitalizar en los esfuerzos de búsqueda de
alimentos de un subordinado es consistente con
la hipótesis del perdiguero, pero inadecuada para
apoyarla. Los resultados combinados ofrecen
apoyo más fuerte para hipótesis alternativas
formuladas para la competencia intraespecífica,
que proponen que los dominantes pueden
parasitar los recursos encontrados por
subordinados sin sugerir diferencias en sus
habilidades respectivas para localizar los
recursos (e.g., la “hipótesis pastor” [Rohwer y
Ewald 1981]; o “productores versus gorrones”
[Barnard y Sibly 1981]).
Mis experimentos no revelaron los costos
posibles de tener un modo de forrajeo
dominante, lo cual es consistente con trabajos
experimentales que han intentado, sin éxito,

encontrar la desventaja de la territorialidad en
los colibríes (Tiebout 1991a, 1992, 1993). Estos
experimentos dejan abierta la pregunta de cómo
pueden beneficiarse los colibríes de un rango
subordinado durante los encuentros competitivos
interespecíficos. Se necesitan más experimentos
para evaluar las capacidades para encontrar y
obtener comida, especialmente bajo condiciones
competitivas con fuentes de comida crípticas o a
baja densidad. También tenemos que descubrir
si los experimentos con aves silvestres producen
resultados similares a los experimentos con
animales cautivos. Tales estudios podrían
determinar si hay ventajas en el bajo rango de
dominancia y a la vez contribuirán a nuestro
conocimiento de los factores que permiten que
una mezcla diversa de especies de colibríes
coexista en hábitats tropicales.
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6
Aves — actualización 2014
Bruce E. Young
Traducido por María Teresa Vargas

Si bien el paso de la investigación sobre las aves
en Monteverde puede haberse ralentizado
durante los 14 años transcurridos desde la última
sinopsis (Young y McDonald 2000), los
investigadores
continúan
haciendo
contribuciones importantes a la biología aviar
tropical y a otras disciplinas científicas. Los
gradientes altitudinales y las migraciones de
aves a lo largo de ellos aún inspiran la
investigación en Monteverde, donde los estudios
de campo en diferentes elevaciones son
propiciados por la topografía empinada y el fácil
acceso. Estos gradientes también son útiles para
el estudio de las respuestas bióticas al cambio
climático, una amenaza creciente para la
biodiversidad, especialmente en los trópicos
(Colwell et al. 2008). Los ornitólogos
completaron dos nuevos estudios autoecológicos
y finalizaron dos estudios de largo plazo
iniciados en el siglo XX, continuando así una
larga y valiosa tradición en Monteverde. Otros
científicos abordaron nuevos temas de
investigación sobre las interacciones y el
comportamiento entre las aves y las hormigas

guerreras
(Ecitoninae).
Finalmente,
la
observación cuidadosa continúa ampliando
nuestros conocimientos sobre la historia natural,
como sucedió con la primera descripción del
nido del Scytalopus argentifrons (tapaculo
frentiplateado, Silvery-fronted; Young y
Zuchowski 2003) y con la observación de un
Catharus frantzii (zorzal gorgirrojizo, Slatybacked Nightingale Thrush) alimentándose de
una rana (Acosta y Morún 2014). Lo siguiente
resume los mayores descubrimientos de las 27
publicaciones que se engloban en esta nueva
investigación.
Gradientes altitudinales,
conservación

migración

y

Una nueva investigación ha arrojado luz
sobre las notables tasas de recambio biótico
asociadas con los gradientes altitudinales que
caracterizan a Monteverde y a muchas laderas
montañosas tropicales. Un nuevo análisis
estadístico reveló que la diversidad beta (el
aumento en la riqueza de especies entre hábitats)
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de las aves en la ladera del Pacífico de
Monteverde es dos veces más alta que la de las
mismas elevaciones en montañas templadas
(Jankowski et al. 2009). Los gradientes de
humedad, más que la elevación en sí, dieron la
mejor explicación a la rápida tasa de recambio
de las especies. La ladera del Caribe de
Monteverde, con un gradiente de humedad
menos dramático, posee una diversidad beta
sustancialmente menor que aquella de la ladera
del Pacífico, donde una sombra de lluvia acentúa
las diferencias de humedad. Un mecanismo que
conduce a rangos estrechos de aves de
Monteverde parece ser el comportamiento. Una
serie de experimentos de reproducción de
canciones demostró que las especies congéneres
que se reemplazan unas a otras a lo largo de
gradientes
altitudinales,
muestran
un
comportamiento territorial interespecífico de una
hacia la otra (Jankowski et al. 2010).
¿Cómo se correlaciona la abundancia con el
tamaño del rango en las aves que habitan las
diferentes zonas altitudinales en Monteverde?
Un análisis extensivo que utilizó tanto redes de
niebla como datos de conteo de puntos, reveló
que las especies que ocupaban menos sitios
también tendían a ser menos abundantes en esos
sitios, que las que ocupaban más sitios
(Jankowsli y Rabenold 2007). A una escala más
amplia, las especies con rangos mayores
ocupaban más zonas de hábitats en Monteverde
que aquellas con tamaños de rangos más
pequeños. Las especies endémicas en Costa Rica
y el oeste de Panamá tendían a presentarse en las
mayores elevaciones y presentar menor
abundancia. Estos resultados ponen de
manifiesto los retos de conservación que
plantean esta y otras avifaunas endémicas de las
tierras altas: la mayoría de las especies son
relativamente raras a escalas tanto geográficas
como locales.
Las migraciones estacionales a través de
gradientes altitudinales continúan atrayendo la
atención de los científicos. Un estudio sobre
ocho grandes especies de aves frugívoras, entre
las que estaban las pavas, trogones, tucanes y las
cotingas, confirmó los resultados de estudios
anteriores sobre desplazamientos estacionales
(Chaves-Campos 2004). Las aves generalmente
anidan en las elevaciones más altas y se
trasladan a zonas más bajas cuando no es la

época de reproducción, aunque algunos
individuos permanecen en las zonas altas todo el
año. Este patrón puede explicarse en parte por
los cambios estacionales en la abundancia de
frutos y la precipitación, pero otros factores
también pueden estar involucrados. Un estudio
diferente sobre estacionalidad no detectó una
relación entre los cambios en la vegetación y la
migración de una de las especies estudiadas por
Chaves-Campos, Cephalopterus glabricollis
(pájaro sombrilla cuellinudo o pájaro danta,
Bare-necked Umbrellabird; Papes et al. 2012)
El rastreo por radio de estos dos grandes
frugívoros migratorios, el pájaro sombrilla
cuellinudo y el Procnias tricarunculatus (pájaro
campana, Three-wattled Bellbird), reveló más
detalles sobre los movimientos anuales de las
dos especies. Estas especies son importantes
desde el punto de vista de la conservación, ya
que
ambas
están
categorizadas
como
amenazadas en la Lista Roja de Especies
Amenazadas de la UICN. El pájaro sombrilla
cuellinudo hace, al parecer, una migración
directa entre áreas de reproducción entre 800 y
1400 m, y a altitudes más bajas (600-800 m)
durante la temporada en que no se reproducen
(Chaves-Campos et al. 2003). El pájaro
campana, por otro lado, realiza una migración
espectacular de cuatro partes que se extiende por
200 km (Powell y Bjork 2004). Los individuos
con radiotransmisores migraron de Monteverde
a las tierras bajas del Caribe del noroeste de
Costa Rica y al sureste de Nicaragua durante el
periodo entre setiembre y diciembre, luego se
dirigieron al sureste de Costa Rica, donde
permanecieron hasta marzo. Más tarde, migraron
hacia su área de reproducción entre 1000 y 1800
m en la ladera del Caribe de Monteverde.
Finalmente, en junio y julio, las aves regresaron
a través de la Divisoria Continental hasta las
elevaciones medias de la ladera del Pacífico de
Monteverde, donde permanecieron hasta
setiembre. Las migraciones de pájaros campana
y pájaros sombrilla señalan la apremiante
necesidad de conservación. Si bien las áreas de
reproducción de ambas especies están bien
protegidas en Monteverde, cada una pasa
periodos significativos de tiempo en hábitats no
protegidos. Los pájaros sombrilla descienden
hacia altitudes más bajas en la ladera del Caribe
de Monteverde, donde existen bosques intactos.
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La pérdida de hábitats de tierras bajas puede ser
una limitación para la población de Monteverde,
puesto que es sabido que esta especie se presenta
a altitudes mucho más bajas en otras partes de
Costa Rica, donde persisten los bosques de
tierras bajas. Los pájaros campana son también
vulnerables ya que pasan al menos la mitad de
su ciclo anual en tierras que no están protegidas.

hormigas guerreras es bien conocida en los
bosques tropicales de tierras bajas, donde varias
especies especialistas se alimentan de insectos y
otros invertebrados mientras éstos huyen de la
depredación en curso por parte de las hormigas
guerreras.
Observaciones
recientes
en
Monteverde revelan que también una
sorprendente diversidad de aves montanas sigue
a las hormigas guerreras cuando éstas se mueven
en manada. Durante dos meses de observaciones
oportunistas a una altitud de 1200-1650 m, los
investigadores identificaron 41 especies de aves
presentes en los asaltos de las hormigas
guerreras (Kumar y O’Donnell, 2007). La altitud
no influyó en la diversidad ni en la abundancia
de las aves que siguen a las hormigas, pero
ambos factores fueron afectados por el tamaño
del área boscosa. Más especies de aves y más
individuos siguieron a las hormigas guerreras en
el bosque continuo que en los fragmentos
pequeños de bosque. Observaciones más
exhaustivas mostraron que las especies
residentes están más propensas a seguir los
asaltos que aquellas especies migratorias de
largas distancias, y ocho especies residentes
visitan regularmente los vivaques de las
hormigas guerreras para determinar cuándo
comienzan los asaltos (O’Donnell et al. 2010).
Si bien ninguna especie de ave montana depende
de las hormigas guerreras tanto como algunas
especialistas de tierras bajas, asistir a los asaltos
de las hormigas guerreras es una actividad
importante en la obtención de alimento para
varias de estas especies montanas.

Cambio climático
El cambio climático que se está dando
amenaza las especies y los ecosistemas en todo
el mundo. La sensibilidad de los hábitats de
Monteverde al clima y a las diferencias
climáticas dramáticas a pequeñas escalas
espaciales se combinan para hacer de esta la
zona ideal para estudiar los efectos del cambio
climático en los sistemas naturales. Una
supervisión estricta de las aves en reproducción
en una pequeña parcela de estudio, cerca de la
entrada de la Reserva Biológica Bosque Nuboso
de Monteverde, reveló colonización por parte de
especies de menor elevación, y a la vez
disminución de la población de especies de
mayor elevación (Pounds et al. 1999). Las
colonizaciones anuales estaban estrechamente
ligadas al número de días al año sin
precipitación, resultado de las crecientes
temperaturas que elevan los niveles de los
bancos de nubes.
Un estudio subsiguiente modeló los efectos
de climas futuros sobre la comunidad de aves
montanas. Usando datos sobre los tamaños
poblacionales actuales, los modelos de pequeña
escala espacial predijeron el declive de cerca de
la mitad de 77 especies que actualmente se
encuentran en los bosques de mayor elevación
de Monteverde, durante los próximos 100 años
(Gasner et al. 2010). Más preocupante fue el
hallazgo de que siete de las ocho especies que se
predijo serían eliminadas en la región tienen
desde ahora hábitats pequeños, restringidos a las
tierras altas de Costa Rica y del oeste de
Panamá.

Estudios autoecológicos
Una gran contribución de la investigación
ornitológica en Monteverde ha sido una serie de
estudios autoecológicos que brindan aspectos
detallados del ciclo de vida y del
comportamiento de las aves montanas tropicales
(Young y McDonald 2000). En los últimos 14
años dos de esos estudios produjeron nuevos
resultados para Cyanocorax morio (piapias o
urracas pardas, Brown Jays) y los Chiroxiphia
linearis
(toledos
saltarines,
Long-tailed
Manakins), mientras los investigadores iniciaban
estudios para otras dos especies adicionales:
Odontophorus leucolaemus (gallinita de monte,
Black-Breasted Wood-Quail) y Myioborus

Aves y hormigas guerreras
Una nueva área de estudio para Monteverde
es la interacción entre las aves y las hormigas
guerreras. La relación entre las aves y las
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miniatus (candelita pechinegra, Slate-throated
Redstart). En el epílogo de un estudio a largo
plazo sobre los toledos saltarines, un estudio
genético encontró poca diferenciación entre los
toledos de Monteverde y los del Parque
Nacional Santa Rosa, a 115 km en las tierras
bajas del Pacífico (McDonald 2003). Aunque el
flujo de genes parece ser mayor de Santa Rosa
hacia Monteverde que en el sentido opuesto, la
intensa selección sexual de esta especie de
apareamiento competitivo parece ser insuficiente
como para crear un aislamiento genético
significativo que conduzca a la especiación.
Las piapias o urracas pardas son conocidas
por su sistema de reproducción cooperativo, en
el cual múltiples hembras y machos contribuyen
a la crianza de los polluelos. El uso de la huella
genética multilocus ha mostrado que,
virtualmente, todos los polluelos en un nido son
crías de una sola hembra reproductora principal
capaz de suprimir la reproducción en otras
hembras en su propio grupo (Williams 2004).
Los machos tienen un éxito reproductivo mucho
menos sesgado, con paternidades múltiples
presentes en un 33-40% de los nidos y
paternidades extragrupales que se dan en al
menos 20% de los nidos. El tamaño del grupo es
importante para determinar el éxito reproductivo
de un grupo. Los grupos grandes están mejor
capacitados para defender territorios de
anidamiento con árboles aislados, los cuales son
esenciales para prevenir la depredación de los
nidos, causa principal de la pérdida de estos
(Williams y Hale 2006). El aumento en el éxito
del anidamiento y la supervivencia luego de
dejar el nido también fueron correlacionados con
el tamaño del grupo. El beneficio para los
individuos colaboradores que no se aparean en
un grupo parece ser el acceso a futuras
oportunidades de apareamiento. La observación
de individuos marcados mostró que las hembras
reproductoras y sus parejas sociales mantienen
su vínculo a través de los años y tienen mayores
tasas de asistencia al nido y de alimentación a
los polluelos que los colaboradores (Williams y
Hale 2007). En comparación con otras piapias
del Nuevo Mundo, sin embargo, las parejas
sociales invirtieron relativamente menos en
actividades de anidación, lo cual sugiere que la
conservación de la pareja puede no ser una
estrategia efectiva (Williams y Hale 2008).

La candelita pechinegra es un residente
común en todos los bosques de Monteverde, a
excepción de los más altos, y llama la atención
con las fugaces pero constantes apariciones del
plumaje externo blanco de su cola. Un conjunto
de experimentos y observaciones ingeniosos
confirmó la hipótesis de que el valor adaptativo
en la coloración de este plumaje es el de asustar
y luego atrapar en el vuelo a las presas
invertebradas durante la búsqueda de alimento a
ras del suelo. Los individuos a los cuales se
ennegreció experimentalmente las plumas
blancas externas de la cola forrajeaban con sólo
un tercio de la tasa de éxito de los controles,
cuyas plumas negras internas de la cola fueron
coloreadas con un marcador negro (Mumme
2002). Más experimentos de coloración de las
colas que imitaban la variación natural en la
extensión de las plumas blancas en las colas de
las subespecies geográficas de la candelita
pechinegra, desde México hasta Bolivia,
sugirieron que las plumas blancas en la cola
sirven la función adaptativa de incrementar el
éxito en el forrajeo, pero que la extensión del
blanco está limitada por las características
regionales del hábitat (Mumme et al. 2006).
El tipo de apareamiento de las candelitas
pechinegras es típico de las aves de Monteverde,
abarcando la estación seca tardía y la estación
lluviosa temprana desde finales de mayo hasta
inicios de junio durante un período de
observación de cinco años (Mumme 2010). Las
hembras incuban nidadas cuyo número
promedio de huevos es de 2.9, pero ambos
padres alimentan a los jóvenes. El primer vuelo
ocurrió en promedio a la edad de 11 días y
luego, los padres continuaban abasteciendo a los
polluelos durante cuatro semanas adicionales. El
éxito de las anidaciones fue de un 40%, siendo
la depredación la causa de un 85% de los
fracasos de los nidos (Mumme 2010).
Las gallinitas de monte viven en grupos de
cuatro individuos en promedio (rango entre 2 a
9) a lo largo del año, a densidades similares de
cerca de un grupo por cada 3.3 ha, tanto en
bosques fragmentados como en bosques intactos
(Hale 2006). Esta especie también se reproduce
durante la transición de la estación seca a la
lluviosa. Los grupos más grandes producen una
mayor descendencia que los grupos pequeños, lo
cual da a entender que la especie quizá tenga
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también un sistema de apareamiento cooperativo
(Hale 2006). El muestreo de 50 individuos de
Monteverde reveló nueve locus microsatélite
polimórficos, proveyendo de marcadores útiles
para futuros estudios genéticos de esta y de otras
especies de Odontophorus (Hale y Hughes
2003).

la abundancia de los pájaros de Monteverde en
estos hábitats. Sin embargo, los modelos de
Coto Brus para las aves de campo abierto no
predijeron la abundancia de estas aves en
Monteverde. Ninguna de las predicciones
desarrolladas a partir del conjunto de datos de
Coto Brus para la riqueza de especies fue más
precisa que los modelos nulos para predecir la
riqueza de especies en las comunidades de
Monteverde. Estos hallazgos indican que los
modelos de cobertura de territorio son mejor
extrapolados sobre la región en la cual se
midieron los parámetros.
En una escala espacial más pequeña, un
observador preguntó qué motivaba las visitas de
las aves a los árboles Sapium glandulosum
aislados en los potreros. Cincuenta y dos
especies visitaron árboles solitarios, con
preferencia por los más grandes y aislados con
cargas más grandes de epífitas (Sheldon y
Nadkarni 2013). A pesar de que las cargas de
epífitas ayudaban a atraer aves, la mayor parte
de la actividad de forrajeo se concentraba en el
árbol hospedero como tal. Las visitas no eran
afectadas por la distancia entre los árboles
aislados y los bordes del bosque próximo, lo
cual sugiere que los potreros de Monteverde son
pequeños en relación con las distancias que las
aves están dispuestas a viajar en busca de
oportunidades de alimentación.

Comportamiento
Varias líneas de evidencia ahora indican que
los pájaros campana aprenden sus trinos, lo cual
vuelve a esta especie la primera paseriforme
suboscina de la cual se conoce el aprendizaje de
trinos (Saranathan et al. 2007, Kroodsma et al.
2013). El aprendizaje de trinos ha sido
previamente documentado sólo en colibríes,
loros y paseriformes oscinos. Primero, la
variación en las secuencias de ADN
mitocondriano y en los locus de microsatélites
nucleares no corresponde con los tres dialectos
vocales de la especie, los cuales se presentan en
Nicaragua, Monteverde y al sur de Costa Rica,
Talamanca (Saranathan et al. 2007). Además, las
aves de Monteverde parecen ser bilingües al usar
los dialectos de Talamanca así como los de
Monteverde; un macho en cautiverio criado en
aislamiento desarrolló trinos anormales que se
asemejaban más cercanamente a los de las aves
presentes en la cercanía. El largo período de
desarrollo de los trinos (seis años), como
también el hecho de que los adultos
constantemente reaprenden trinos, fortalece el
argumento de que los pájaros campana aprenden
sus trinos (Kroodsma et al. 2013).

Conclusiones
El estudio de la avifauna de Monteverde
continúa ofreciendo nuevas perspectivas sobre
las aves tropicales. Si bien el área seguirá dando
acceso inmediato a los sitios de estudio
protegidos, el futuro es incierto para algunos
miembros de la comunidad aviar. El cambio
climático amenaza con reducir la diversidad de
especies endémicas y la escasez de hábitats
protegidos fuera de Monteverde podría
comprometer la permanencia de algunas
especies migratorias regionales. La colonización
por parte de las especies de tierras bajas podría
contribuir para mantener la riqueza de especies,
en consistencia con las observaciones de grupos
en los cuales la riqueza se mantiene pese al
declive de la diversidad beta temporal (Dornelas
et al. 2014). El nuevo conjunto de
investigaciones en Monteverde expande el

Ecología del paisaje
Un estudio innovador desarrolló modelos de
cobertura de territorio a partir del uso de los
hábitats por parte de las aves en fragmentos de
bosque en Coto Brus, al sur de Costa Rica y,
luego, probó la capacidad de los modelos de
predecir la diversidad y abundancia de aves a
230 km de distancia, en hábitats de Monteverde
con zonas de vida y altitudes similares (Lindell
et al. 2006). Los resultados estaban mezclados.
Los modelos de Coto Brus para los insectívoros
del dosel, los insectívoros del sotobosque y los
no insectívoros, y para los no insectívoros del
borde del bosque tuvieron éxito en caracterizar
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enorme rol que la fauna aviar de la región ha
tenido en moldear nuestra comprensión de la

biología aviar tropical.
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Costa Rica es uno de los países con mayor
diversidad biológica del planeta, ya que alberga
un 4% de las plantas y animales conocidos, en
sólo el 0,04% de la superficie terrestre mundial.
La fauna de mamíferos de Costa Rica es
igualmente diversa, con más de 207 especies
(4,8% del total mundial, que ronda las 4629
especies) en una superficie de 51 022 km2. La
mayoría de las especies de mamíferos del mundo,
incluyendo los de Monteverde, son de tamaño
relativamente pequeño (< 0,5 kg), nocturnos y
silenciosos. Conocemos considerablemente menos
sobre los mamíferos neotropicales y otros
vertebrados, que sobre las aves, las que son más
fácilmente observables y se comunican con
sonidos audibles al ser humano. Si bien ciertas
especies de mamíferos han sido estudiadas en
Costa Rica (Janzen 1983a, Timm 1994, Vaughan
y Rodríguez 1994), y Monteverde es uno de los
lugares cuya biología es mejor conocida en el
país, se han realizado pocos estudios sobre la
ecología, distribución, abundancia, zonificación
altitudinal,
relaciones
sistemáticas
y
biogeográficas de la mayoría de los mamíferos.

La deforestación y otros disturbios causados por
el ser humano han tenido un impacto significativo
sobre los mamíferos nativos de la región, por lo
cual el conocimiento sobre los mamíferos de
Monteverde es crucial para entender cómo los
cambios en el hábitat afectan a los mamíferos de
ambientes montanos.
En este capítulo entregamos una revisión de la
fauna de mamíferos del área de Monteverde.
Discutimos la biología y abundancia de algunas
de las especies de la región, documentamos cómo
están cambiando y exploramos aspectos de su
conservación. La mayor parte de la investigación
sobre mamíferos de Monteverde se ha centrado en
murciélagos y roedores, que son los dos grupos
más diversos. Gran parte del conocimiento sobre
otras especies consiste en observaciones aisladas.
Hemos complementado los reportes publicados
con observaciones no publicadas propias y de
otros investigadores e investigadoras; también
hemos examinado la mayoría de los especímenes
de colecciones de museo sobre mamíferos de
Monteverde, para verificar la identificación a
nivel específico y entender mejor su ecología,
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sistemática y distribución. Toda esta información
está integrada en una lista de los mamíferos que
habitan la región (Hayes et al. 1989),
documentando su presencia en cada zona de vida
y con una estimación general de su abundancia
(ver Apéndice 10).

Ángeles (Los Angeles County Museum), el
Museo de Historia Natural de la Universidad de
Kansas (University of Kansas Natural History
Museum), el Museo de Zoología de la
Universidad de Michigan (University of Michigan
Museum of Zoology), el Museo Nacional de
Historia Natural de los Estados Unidos (U.S.
National Museum of Natural History) y la
Universidad de Costa Rica. La mayoría de los
especímenes procedentes de la localidad
“Monteverde” o “Monte Verde” de los años 60 y
70 son de la parte baja y media (1200-1450 m) de
la comunidad Monteverde. La provincia listada
algunas veces es Guanacaste, pero todos esos
especímenes antiguos provienen en realidad de la
provincia Puntarenas. Otra localidad costarricense
nombrada como Monteverde es la región
correspondiente a las tierras bajas del Atlántico de
la provincia Limón (10°06'N, 83°26'W). Los
especímenes de musarañas coleccionados hace
más tiempo en la provincia Limón, como de
Monteverde, dan una falsa impresión de cuán
ampliamente distribuidas están las musarañas
(Woodman y Timm 1993).

7.1. Métodos
Si bien la región de Monteverde incluye seis de
las zonas de vida principales (Holdridge 1967; ver
Cuadro 3.1 y Fig. 1.5), las comunidades de
mamíferos podrían separarse más apropiadamente
en cuatro áreas categorizadas por su elevación y
vegetación: 1) la comunidad de Monteverde y el
valle de San Luis (1150-1500 m s.n.m.) – Bosque
Húmedo Premontano y Bosque Muy Húmedo
Premontano (justo debajo del bosque nuboso) en
la Vertiente del Pacífico [Zonas de Distribución 1
y 2]; 2) Bosque Nuboso (1500-1800 m s.n.m.) –
Bosque Muy Húmedo Montano bajo y Bosque
Pluvial Montano Bajo [Zonas 3 y 4]; 3) el valle de
Peñas Blancas (800-1400 m s.n.m. en la Vertiente
del Atlántico) – Bosque Pluvial Premontano y el
cinturón de Bosque Premontano de Transición
Pluvial/Muy Húmedo Tropical [Zona 5 y parte de
la Zona 6]; 4) Poco Sol (800 m) – Bosque Muy
Húmedo Tropical [únicamente Zona 6].
En el texto nos referimos a la primera región
como “comunidad”, a la segunda como “Reserva”
y a las tercera y cuarta como "valle de Peñas
Blancas" (incluyendo Poco Sol). Las zonas de
vida parecen extenderse hacia elevaciones
menores en la parte alta del valle de San Luis, por
lo que muchas de las observaciones de mamíferos
realizadas en un sitio a 1150 m, en realidad
habrían sido hechas en el Bosque Muy Húmedo
Premontano, en lugar de Bosque Húmedo
Premontano, como se predice por el criterio de
elevación. En este capítulo usamos "región" para
las cuatro áreas combinadas. Nos referimos a los
mamíferos por su nombre común y los nombres
científicos se dan en el Apéndice 10. Para evaluar
la estructura de la comunidad de mamíferos y la
densidad poblacional es necesario establecer un
régimen de trampeo para mamíferos pequeños
terrestres y un régimen de captura con redes para
murciélagos. Las colecciones científicas que
contienen existencias significativas de mamíferos
de la región de Monteverde incluyen el Chicago
Field Museum, el Museo del Condado de Los

7.2. Distribución, riqueza y diversidad de
especies
Los mamíferos de Monteverde incluyen
elementos tanto de Norte como de Sudamérica,
así como especies endémicas. América Central
alberga más de 275 especies, distribuidas en 10
órdenes y 31 familias, de las cuales el 18% son
endémicas. Por su parte, Costa Rica registra más
de 207 especies de mamíferos en los mismos 10
órdenes y 31 familias, incluyendo 9 especies (4%)
que son endémicas del país. La mastofauna de
Monteverde, con 121 especies, incluye los
mismos 10 órdenes, pero sólo 25 familias; dos de
estas especies (2%) son endémicas de la región
(ver Apéndice 10). Ambas especies endémicas,
una musaraña y un ratón (Reithrodontomys sp.),
son de origen norteamericano. La mastofauna de
Monteverde incluye 6 especies de marsupiales, 3
musarañas, por lo menos 58 murciélagos, 3
primates, 7 edentados, 2 lagomorfos, un topo
(pocket gopher), 3 ardillas, 1 ratón (Heteromys
desmarestianus; rata espinosa), al menos 15 otras
especies de ratones y ratas de cola larga
(conocidos en inglés como long-tailed rats, de la
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familia Muridae), 1 puercoespín, 1 paca o
tepezcuintle, 1 agutí o guatusa, 2 cánidos, 5
mustélidos, 4 prociónidos, 6 felinos, 2 pecaríes, 2
venados y 1 tapir o danta (Apéndice 10). Con
seguridad, un esfuerzo superior brindará mayor
riqueza a los registros, especialmente en el caso
de los quirópteros. La lista incluye varias
adiciones y correcciones a las listas previamente
publicadas para la región (Wilson 1983, Hayes et
al. 1989), además de nueva información sobre
distribución de algunas especies.
Dos especies localmente extintas, el oso
hormiguero gigante (oso caballo) y el chancho de

monte o cariblanco, fueron aparentemente cazadas
hasta su extinción en la década de los 40. Otras
dos especies, el puma y el jaguar, son actualmente
raras en Monteverde, aunque probablemente son
tan abundantes ahora como lo fueron en el pasado
(Fig. 7.1). El puma es una especie que habita
principalmente áreas más abiertas, en especial ahí
donde el venado de cola blanca es común (Fig.
7.2). El jaguar, por otro lado, es extremadamente
raro a lo largo de la región de Monteverde, pero
está presente en el valle de Peñas Blancas.

Figura	
  7.1.	
  Puma	
  (Felis	
  concolor).	
  	
  Fotografía	
  de	
  Richard	
  K.	
  LaVal.	
  

La mayoría de los pequeños mamíferos en
zonas de menor elevación (por debajo de 1300 m
s.n.m. en la Vertiente del Pacífico y < 1000 m en
la Vertiente del Caribe) son especies de amplia
distribución, típicas de bosques neotropicales de
tierras bajas. Las especies que habitan zonas de
mayor elevación (> 1500 m s.n.m.) son también
típicas de grandes altitudes en otras zonas de
tierras altas en Costa Rica. En general, las
especies de tierras bajas tienden a estar

ampliamente distribuidas, mientras que las
especies de elevaciones mayores muestran con
frecuencia distribuciones más limitadas y muchas
son endémicas. La mayoría de las especies
endémicas de mamíferos de Costa Rica son de
elevaciones medias o altas. Los ensambles de
mamíferos de las tres cadenas montañosas de
Costa Rica (cordilleras de Tilarán, Central y
Talamanca) son similares, aunque las tres tienen
especies que son endémicas.
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contribuyó al establecimiento y manejo de áreas
protegidas. Los artículos sobre relaciones
sistemáticas entre especies y sus distribuciones
geográficas son especialmente importantes para
regiones
pobremente
conocidas
como
Monteverde, porque en ellas se identifican las
especies presentes en una región, se esbozan sus
distribuciones geográficas y se clarifican las
relaciones
entre
especies
cercanamente
emparentadas.
Los participantes de los cursos de la OET,
auspiciados por el Consejo para el Intercambio
Educacional
Internacional
(Council
on
International Educational Exchange) y el
Programa para la Educación en el Extranjero
(Education Abroad Program) de la Universidad
de California, llevaron a cabo proyectos de
investigación enfocados en los mamíferos. Entre
estos se incluyen 22 proyectos con murciélagos
(15 que trataban sobre comportamiento
alimenticio), 9 sobre roedores, uno sobre
perezosos de dos dedos y uno sobre el mono
carablanca. Tanto los investigadores visitantes
como los residentes realizaron observaciones que,
aunque anecdóticas, complementaron nuestro
conocimiento sobre los mamíferos de Monteverde
(ver Timm y LaVal, “Observaciones sobre los
mamíferos de Monteverde”).

7.3. Investigación sobre los mamíferos de
Monteverde
El estudio científico de los mamíferos de la
región se inició a mediados de la década de los 60,
bajo la conducción de investigadores participantes
en los cursos de la Organización para Estudios
Tropicales (OET, u Organization for Tropical
Studies [OTS]). El primer documento sobre los
mamíferos de Monteverde data de 1968. Entre las
décadas de 1970 hasta mediados de 1990,
aparecieron publicaciones y tesis en temas
ubicados
en
cuatro
grandes
categorías
concernientes a los mamíferos de Monteverde:
sistemática y distribución, estructura comunitaria
y ecología reproductiva, interacciones entre
mamíferos y plantas e interacciones entre
mamíferos e insectos.
7.3.1. Sistemática y distribución
Los estudios en distribución, sistemática e
historia natural son los cimientos de la
conservación. Por ejemplo, el descubrimiento y
descripción del sapo dorado (Bufo periglenes)
llamó la atención sobre la necesidad de conservar
la singularidad biológica de la Reserva Biológica
del Bosque Nuboso de Monteverde (RBBNM; ver
Savage “El descubrimiento del sapo dorado”), y

Figura 7.2. Venado de cola blanca (Odocoileus virginianus). Fotografía de Barbara L. Clauson.
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Por ejemplo, Starrett y Casebeer (1968)
reportaron un espécimen de Trachops cirrhosus
(conocido en inglés como Fringe-lipped Bat)
capturado en el río Guacimal, que fue el segundo
individuo conocido en Costa Rica y que
actualmente se conoce como una especie
ampliamente distribuida. Más tarde aquel año,
Hooper (1968) reportó un avistamiento de un
ratón muy poco conocido, Rheomys raptor (Water
Mouse). Desde entonces se han publicado 46
artículos con reportes sobre los mamíferos de
Monteverde.
El orden de mamíferos que más atención ha
recibido en Monteverde es el de los murciélagos
(Chiroptera), lo cual es inusual, pues los
murciélagos están frecuentemente entre los grupos
menos conocidos de mamíferos.
Los primeros esfuerzos de muestreo reportaron
24 especies de murciélagos (LaVal y Fitch 1977).
LaVal (1973) documentó especímenes de Myotis
nigricans en la región en su revisión sistemática
del género Myotis en América Central y América
del Sur. El mismo autor adicionó registros de
distribución e información sobre reproducción de
otras siete especies raras de murciélagos: los
nectarívoros Anoura cultrata y Hylonycteris
underwoodi
(Fig.
7.3),
los
frugívoros
Enchisthenes hartii, Platyrrhinus vittatus y
Sturnira mordax, y los insectívoros aéreos Myotis
oxyotus y Myotis riparius (LaVal 1977). Una lista
de los mamíferos de varios sitios donde se

llevaron a cabo cursos de la OET, incluyendo
Monteverde, entregó la primera evaluación amplia
de la distribución de los mamíferos de la región.
Esta lista incluía 71 especies de la región de
Monteverde y listaba otras 11 especies como
potencialmente existentes en la región (Wilson
1983). Por su parte, Dinerstein (1983) reportó
haber hallado 35 especies de murciélagos en
Monteverde. Posteriormente, el mismo autor
reportó los primeros registros de los murciélagos
Antrozous dubiaquercus (Doubtful Oak Bat) y
Lasiurus castaneus (Tacarcuna Bat) en
Monteverde (Dinerstein 1985). E. Hooper y sus
colegas estudiaron Scotinomys teguina (Alston’s
Brown Mouse) y publicaron varias notas (Hill y
Hooper 1971, Hooper 1972, 1975, Carleton et al.
1975, Hooper y Carleton 1976). Esta especie de
ratón es casi totalmente diurna, con picos de
actividad durante la mañana (0700-1100 h), y se
alimenta predominantemente de insectos. Sus
vocalizaciones contienen componentes audibles y
ultrasónicos. Los adultos poseen un llamado muy
característico, que consiste en un repertorio de
chillidos de intensidad variable que puede durar
hasta 10 segundos, el cual ha sido llamado
“canto”. Estos cantos se transmiten bien en el
campo y algunos son audibles al oído humano.
Esta es una de las cuatro especies de ratones
cantores de Monteverde (ver Langtimm, “Ratones
cantores”).

Figura 7.3. Hylonycteris underwoodi (Underwood’s

Long-tongued Bat). Fotografía de Barbara L. Clauson.
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Las musarañas de orejas pequeñas (Cryptotis
sp., small-eared shrews) son extremadamente
abundantes, pero casi nunca se las ve en el área de
Monteverde (Woodman 1992, Woodman y Timm
1993). Las musarañas conocidas localmente como
antitorinco (Cryptotis nigrescens, Blackish Smalleared Shrews) habitan una amplia gama de
hábitats entre 870 y 1800 m. Otras dos especies de
musarañas de orejas pequeñas habitan en sitios de
mayor altitud en la región de Monteverde, y una
sería una nueva especie descrita por N. Woodman
y R. Timm.
En una revisión del género Oligoryzomys
(ratones pigmeos arroceros o pygmy rice mice),
Carleton y Musser (1995), reportaron que dos
especies (O. fulvescens y O. vegetus) habitan en
Monteverde, que sería una de las pocas
localidades donde esas especies son simpátricas.
Originalmente, la única especie del género que
estaba reportada para Costa Rica era O.
fulvescens; sin embargo, O. vegetus (Fig. 7.4), que
sólo era conocido para Panamá, fue capturado en

la comunidad de Monteverde, en la RBBNM y en
el adyacente Cerro Amigos. Oligoryzomys vegetus
abarca altitudes entre 1400 y 1760 m s.n.m. en el
área de Monteverde, mientras que O. fulvescens
habita solamente a elevaciones menores (1400 m
s.n.m.), y en las tierras bajas de Guanacaste y el
Caribe.
Otros estudios que incluyen especímenes de
Monteverde se refieren a la taxonomía de las
musarañas (Choate 1970) y zarigüeyas (Gardner
1973), relaciones filogenéticas de roedores
(Carleton 1980, Steppan 1995), taxonomía de
ratones del género Peromyscus (deer mice)
(Huckaby 1980), biogeografía de roedores
(McPherson 1985, 1986), distribución de topos
(pocket gophers) (Hafner y Hafner 1987),
sistemática de ratones acuáticos (Rheomys, water
mice) (Voss 1988), ecología y distribución de
murciélagos y ratones (Timm et al. 1989),
sistemática de Heteromys (spiny pocket mice)
(Rogers 1989, 1990) y distribución de roedores y
murciélagos (Reid y Langtimm 1993).

Figura	
  7.4.	
  Oligoryzomys	
  vegetus	
  (Pygmy	
  Rice	
  Mouse).	
  Fotografía	
  de	
  Barbara	
  L.	
  Clauson	
  y	
  Robert	
  M.	
  Timm.
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Reid (1997) elaboró una guía de los
mamíferos de América Central muy útil y
bellamente ilustrada. Gran parte de ese trabajo
está basado en sus estudios sobre especímenes
vivos y preservados de la región de Monteverde.
Por su parte, Emmons y Feer (1997) también
brindan una guía de campo muy bien ilustrada de
los mamíferos neotropicales; aunque su énfasis es
para especies que se hallan por debajo de los 1500
m. Otra guía diseñada para su uso en campo por
estudiantes, manejadores de vida silvestre y
público en general, fue elaborada por Timm y
LaVal (1998).

murciélagos de las tierras bajas del Bosque Muy
Húmedo Tropical (Tropical Wet Forest) presentan
una estación reproductiva típicamente extendida;
mientras las de aquellas especies de los bosques
premontanos de Monteverde fueron intermedias
(LaVal y Fitch 1977).
Los murciélagos de zonas tropicales son
conocidos por su importancia en la dispersión de
un amplio espectro de semillas de arbustos,
árboles, epífitas y lianas. La actividad
reproductiva de los murciélagos frugívoros de
Monteverde coincide con los picos estacionales en
abundancia de frutos (Dinerstein 1983, 1986).
Muchas de las plantas con semillas dispersadas
por murciélagos tienen dos picos de fructificación
al año. El primero se da durante la transición de la
época seca a la húmeda y el segundo, hacia el
final de la época húmeda. Los murciélagos
frugívoros deben consumir una cantidad
considerable de frutos, por ejemplo, Artibeus
toltecus come el doble de su peso cada noche, sin
ganar masa corporal (Fig. 7.5). Los frutos
consumidos por murciélagos en Monteverde
tienen alto contenido de agua (> 80% en peso
fresco), carbohidratos solubles y proteínas; y
tienen mayor contenido de nitrógeno que muchos
de los frutos consumidos por aves en zonas
tropicales y templadas, aunque tienen menores
contenidos en lípidos. Siete de las especies de
murciélagos más comunes en Monteverde
consumen frutos de 40 especies de plantas.
También es notable que la dieta de los
murciélagos frugívoros se compone casi
exclusivamente de frutos, con muy bajo consumo
de insectos. Esto contrasta con lo que ocurre en
murciélagos nectarívoros, que consumen insectos
frecuentemente, los cuales, se cree, son
capturados en las flores.
Un estudio sobre la dinámica de poblaciones
de Peromyscus nudipes (Naked-footed Mouse;
Fig. 7.6), que incluyó marcaje individual y duró
18 meses, mostró que estos ratones consumen
tanto artrópodos como frutos, y que el consumo
de artrópodos es mayor durante el inicio de la
época húmeda, especialmente en hembras
gestantes (Anderson 1982; ver Anderson,
“Reproduccción y dinámica de Peromyscus
nudipes (deer mice)”).

7.3.2. Estructura comunitaria y ecología
reproductiva
La mayoría de los mamíferos presentan
reproducción estacional. Esta situación es causada
por la variación estacional en la disponibilidad de
recursos alimenticios, que a su vez está mediada
por la temperatura o la precipitación. La variación
en el fotoperiodo (duración del día) generalmente
actúa como señal ambiental que dispara o detiene
la reproducción. La mayoría de los estudios de
estructura comunitaria y ecología reproductiva de
Monteverde y otros mamíferos neotropicales se
restringe a murciélagos y roedores.
Un estudio se centró en la comparación de la
estructura, movimientos y patrones reproductivos
de las diversas comunidades de murciélagos de
Monteverde, La Selva (Bosque Muy Húmedo
Tropical - Tropical Wet Forest), y La Pacífica
(Bosque Seco Tropical = Tropical Dry Forest)
(LaVal y Fitch 1977). La mayor diversidad de
murciélagos fue hallada en La Selva. Gran parte
de esa diversidad se debe a los murciélagos
insectívoros, tanto aquellos que forrajean sobre el
follaje, como los que se alimentan en vuelo. La
diversidad de murciélagos que se alimentan de
frutos, néctar y polen fue similar entre los tres
sitios, que además fueron comunes en todos los
sitios. Si bien la mayoría de los murciélagos
tropicales se aparean siguiendo un patrón
estacional, las especies de Bosque Seco Tropical,
con sus estaciones de lluvias y seca muy
marcadas, presentan los periodos reproductivos
más cortos y definidos en tiempo. Los

	
  
	
  

347

Figura 7.5. Tienda hecha de hojas de Artibeus toltecus (Lowland Fruit-eating Bat) en la Reserva Biológica
Bosque Nuboso de Monteverde.

Peromyscus nudipes consume ávidamente todo
material de origen animal que se le ofrece. La
reproducción es estacional, con un pico en la
época húmeda (mayo - julio), en el cual el 100%
de las hembras está gestante. Las hembras pueden
tener dos (raramente tres) camadas por año y casi
nunca se reproducen durante la estación en que
nacen. El tamaño promedio de 14 camadas
registradas en cautiverio fue de 2,8 crías (ver
Anderson, “Reproduccción y dinámica de
Peromyscus nudipes (deer mice)”). El 75% de los
ratones capturados y marcados en 1986 fueron
recapturados en la misa zona al año siguiente,
mostrando que la supervivencia de esta especie de
altura puede ser notablemente alta (R. Timm,
datos no publicados). La reproducción de
Peromyscus nudipes en Monteverde ocurre
principalmente durante la época de lluvias. Las
hembras ovulan periódicamente y se aparean
durante la época seca, pero generalmente no

ocurre la implantación y la preñez no avanza más
de la mitad durante le época seca (Heideman y
Bronson 1992, 1993, Bronson y Heideman 1994).
Peromyscus nudipes no respondió cuando se le
expuso a variaciones del fotoperiodo en
laboratorio, pero sí mostró patrones similares a los
ratones del campo, cuando se le restringió
levemente la alimentación. Así, Peromyscus
nudipes tiene una estrategia reproductiva
oportunista, la cual lo fuerza a reproducirse de
orma estacional (Heideman y Bronson 1994).
Muchos de los mamíferos de Monteverde usan
tanto el dosel, como el piso del bosque (ver
Langtimm, “Mamíferos arborícolas”). Una
variedad de roedores que viven a gran altitud
presentan
adaptaciones
morfológicas
y
comportamentales para trepar (Langtimm 1992).
La comunidad de mamíferos arborícolas de
Monteverde es más compleja que aquellas del
Caribe y las tierras bajas de Guanacaste.
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Figura	
  7.6.	
  Peromyscus	
  nudipes	
  (Naked-‐footed	
  Mouse).	
  Fotografía	
  de	
  Barbara	
  L.	
  Clauson.	
  

7.3.3. Interacciones ente mamíferos y
plantas

Blakea chlorantha”). La fotografía de un ratón
alimentándose en una flor publicada por Lumer
(1980:515), fue originalmente identificada como
de Oryzomys devius (= albigularis), pero
posiblemente es más bien una especie de
Reithrodontomys, probablemente R. creper, que
es una especie común en el hábitat donde se tomó
la fotografía. Más observaciones resolverían esta
duda.
El comportamiento de armar carpas para
refugio diurno por parte de murciélagos era
previamente conocido solamente para especies de
tierras bajas. Los murciélagos Artibeus pequeños
y de gran altitud que habitan Monteverde también
cortan hojas para construir refugios diurnos
(Timm 1987, Timm y Clauson 1990). Se ha
observado en la Reserva que el murciélago
frugívoro Artibeus toltecus corta las nervaduras
basales y laterales, y los tejidos interconectados
de especies de hojas anchas, como los filodendros,
causando que los lados y puntas de las hojas
cuelguen a manera de tiendas (Fig. 7.5). Los
murciélagos perchan colgados de la nervadura
central y se protegen en sus tiendas de la
intemperie y los depredadores (Timm 1987).

Los estudios en interacciones mamífero-planta
han tocado la polinización de una especie de
altura (Blakea chlorantha) por roedores (Lumer
1980, 1983, Lumer y Schoer 1986; ver Lumer,
“Biología reproductiva de Blakea y Topobea
(Melastomataceae)”). El sistema de polinización
de B. chlorantha, que es un arbusto semi-epífito
del bosque nuboso, es de gran interés, por la
extraña forma de sus flores, que tienen forma de
campana en lugar de formas abiertas como en
otras especies de Blakea; se abren de noche,
apuntan hacia abajo y producen néctar rico en
sacarosa. Lumer observó dos especies de roedores
cubiertos de polen y alimentándose de Blakea en
la noche; concluyó inicialmente que los roedores
eran los polinizadores obligados de Blakea; sin
embargo, también se han observado insectos (e.g.,
escarabajos y esfíngidos [hawk moths]) y colibríes
alimentándose de polen y néctar de Blakea, lo que
sugiere que el sistema de polinización sería
oportunista y generalizado (ver Langtimm y
Unnasch, “Ratones, aves y la polinización de
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Figura	
  7.7.	
  Steve	
  Ashe	
  (izquierda)	
  y	
  Robert	
  Timm	
  (derecha)	
  en	
  pleno	
  trabajo	
  de	
  investigación	
  sobre	
  la	
  relación	
  
entre	
  ratones	
  y	
  escarabajos	
  de	
  Monteverde.	
  Fotografía	
  de	
  Barbara	
  L.	
  Clauson.
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Figura	
  7.8.	
  Reithrodontomys	
  creper	
  (Chiriquí	
  Harvest	
  Mouse).	
  Fotografía	
  de	
  Barbara	
  L.	
  Clauson	
  y	
  Robert	
  M.	
  Timm.	
  
Figura	
  7.9.	
  Oryzomys	
  albigularis	
  (Tome’s	
  Rice	
  Rat)	
  con	
  sus	
  mutualistas	
  estafilínidos.	
  Fotografía	
  de	
  Barbara	
  L.	
  
Clauson.	
  Figura	
  7.10.	
  Escarabajo	
  Amblypinine	
  detrás	
  de	
  la	
  oreja	
  de	
  Oryzomys	
  albigularis	
  (Tome’s	
  Rice	
  Rat)	
  
Fotografía	
  de	
  Barbara	
  L.	
  Clauson.	
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En Monteverde se han observado bandadas de
Cyanocorax morio (Brown Jays) defendiendo
exitosamente sus nidos de ardillas chiza rosilla,
monos carablanca y gatos domésticos (Lawton y
Lawton 1980). El bajo nivel de depredación de los
nidos de Cyanocorax puede deberse a su
ubicación –en lo alto de árboles aislados– y la
defensa agresiva que caracteriza a estas aves
grandes y que nidifican de forma cooperativa (ver
Williams y Lawton, “Piapias”). Cinco nidos de
Cyanocorax ubicados en árboles cuyas copas se
tocaban fueron destruidos por depredadores
nocturnos (Lawton y Lawton 1980).
Se observaron especies como el caucel (L.
wiedii) y la comadreja (Mustela frenata)
depredando nidos de quetzal (Pharomachrus
mocinno). Los quetzales han sido observados
defendiendo vigorosamente sus nidos de las
ardillas (Wheelwright 1983). Los zorros ici
(Marmosa mexicana) son depredadores comunes
de nidos de Troglodytes aedon en Monteverde
(Young 1996). Los nidos artificiales en forma de
cajas que se colocaron a lo largo de filas de cercas
y bordes de parcelas forestales soportaron gran
depredación por parte de zorros ici, mientras que
aquellos colocados en árboles aislados o postes
tuvieron tasas menores de depredación. La
depredación de nidos de Troglodytes por todos los
depredadores no estuvo correlacionada con el
tamaño de la nidada. También se observó un
pizote (Nasua narica) depredando nidos de
Troglodytes (B. Young, com. pers.).

posiblemente realizan migraciones altitudinales
(Stiles 1988; ver Cap. 6, Aves). Las migraciones
altitudinales han sido documentadas también en
mariposas (Sec. 4.4). La migración estacional
altitudinal en mamíferos ha sido considerada
significativa sólo recientemente y ha sido bien
documentada en zonas templadas del norte, pero
no en los trópicos. Los estudios de largo plazo en
murciélagos demostraron que algunas especies
poseen fuertes variaciones estacionales en
abundancia en Monteverde, lo cual interpretamos
como migraciones dentro y fuera del área (LaVal
1977). Diez de las 58 especies de murciélagos
conocidos para la región (basado en > 7500
capturas a lo largo de 15 años) han sido
capturados en números suficientemente grandes
para examinar variaciones estacionales en la
abundancia; y cinco de esas especies (Artibeus
lituratus, A. toltecus, Carollia brevicauda,
Sturnira lilium – todos frugívoros – y
Hylonycteris underwoodi (un nectarívoro; Fig.
7.3) muestran fuertes patrones estacionales en su
abundancia. Dos de esas cinco especies (A.
lituratus y S. lilium) están ausentes de
Monteverde durante la mayor parte del año, pero
son abundantes desde septiembre a noviembre.
Artibeus lituratus (Fig. 7.11) y S. lilium son
especies predominantemente de tierras bajas, las
cuales posiblemente migran hacia arriba de las
tierras altas de Tilarán durante parte del año y
toman ventaja de la disponibilidad estacional de
frutos. Una tercera especie (H. underwoodi) es
común solamente entre mayo y octubre. El resto
de las especies están presentes todo el año, pero
con picos estacionales en sus abundancias.

7.4. Migración
Muchas especies de aves realizan migraciones
latitudinales, y la mitad de las aves de Costa Rica
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Figura	
  7.11.	
  Murciélago	
  frugívoro	
  grande	
  (Artibeus	
  lituratus).	
  Fotografía	
  de	
  Barbara	
  L.	
  Clauson.	
  

La explicación más simple para el patrón de
abundancias estacionales variables de algunas
especies es que migran altitudinalmente en busca
de recursos alimenticios. Los incrementos en las
tasas de captura de estas especies coinciden con
incrementos estacionales en la abundancia de sus
alimentos preferidos en Monteverde. No creemos
que esos datos representen patrones demográficos
estacionales (e.g. un pulso de individuos jóvenes
incorporándose a la población), ni cambios
comportamentales (e.g., hembras lactantes que
restringen sus movimientos), pues las capturas
incluyen números altos de machos y hembras.
Existen explicaciones alternativas a la
migración estacional. Es posible, por ejemplo, que
las cinco especies estén presentes en Monteverde
durante todo el año en abundancias similares, pero
que vuelen o forrajeen en espacios donde no se
realizó captura con redes. Esta explicación podría
ser apropiada para Artibeus lituratus, que es un
especialista en higos, de los cuales se alimenta en

el dosel, pero que es frecuentemente capturado en
las redes de niebla que se colocan al nivel del
suelo. Por su parte, el nectarívoro Hylonycteris
underwoodi podría estar alimentándose sólo de
flores del dosel durante parte del año. Sin
embargo, Sturnira lilium, Carollia brevicauda y
Artibeus toltecus se alimentan de frutos de
arbustos de etapas sucesionales tempranas y son
fácilmente capturables en las redes, por lo cual es
poco probable que estén presentes, y no sean
capturados. Estas especies de murciélagos se han
movido fuera del área de captura con redes sin
necesidad de moverse significativamente en
elevación. Sin embargo, el conocimiento de la
fenología de floración y maduración de frutos (W.
Haber, com. pers.; Cap. 3, Plantas) permite
predecir que los murciélagos que se mueven en
busca de alimento deberían necesariamente
moverse hacia arriba o hacia debajo de las
colinas; lo cual les llevaría en movimientos cortos
a lo largo de un gradiente de elevación de 500	
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1000 m s.n.m. en menos de 1 km de distancia.
Investigaciones futuras deberían incluir captura y
marcaje de individuos, radiotelemetría y estudios
de fenología de plantas polinizadas o dispersadas
por murciélagos a lo largo de gradientes de
elevación. Nosotros también creemos que la danta
y los chanchos de monte realizan migraciones
altitudinales, pero existen pocos datos sobre esas
especies (ver Lawton, “Tapir o danta”).

común Desmodus rotundus (Fig. 7.12) no fue
registrado en 1973, pero luego se logró capturar
nueve individuos en 1981 y de manera similar en
años posteriores. Se introdujo gran cantidad de
ganado a esta región lechera en la década de los
1950s, pero el vampiro no llegó sino unos 25 años
después, aun cuando ya existía en zonas vecinas
ganado porcino, vacuno, perros y pollos, desde la
década de los 40. La tendencia de movimiento de
especies de tierras bajas hacia Monteverde
también ha sido observada en aves, reptiles y
anfibios (ver Caps. 5 y 6). Estos patrones apoyan
la hipótesis del cambio climático para esas y otras
especies de tierras bajas tropicales (ver Timm y
LaVal, “Observaciones sobre los mamíferos de
Monteverde”). Es necesario obtener datos de largo
plazo del tiempo y las poblaciones para varias
especies, para poder evaluar mejor los factores
climáticos que afectan a los mamíferos de
Monteverde.
	
  
7.6. Uso histórico y cambios en la
abundancia de mamíferos

7.5. Cambios en los límites altitudinales
de las zonas de vida, sugeridos por los
murciélagos
Muchos
climatólogos
creen
que
el
calentamiento global es un hecho. La extensa
deforestación y los eventos de El Niño también
pueden afectar el clima de Costa Rica. En general,
los impactos de corto plazo en el clima de
Monteverde podrían tornarlo más seco y menos
predecible. Monteverde experimenta periodos
secos durante la época de lluvias, en años de El
Niño, lo cual podría afectar principalmente a
aquellas especies que están en sus límites de
tolerancia climática o vegetacional, o cerca de
ellos (ver Cap. 5, Anfibios y reptiles). Los
registros de tiempo de Monteverde para la última
década sugieren que estamos en un periodo de
precipitación reducida y temperaturas ligeramente
más altas (aunque la precipitación durante 1995 y
1996 fue más alta que lo normal). Los cambios en
los límites altitudinales, distribución y abundancia
de los mamíferos en Monteverde coinciden con
los cambios climáticos.
Entre 1973 y 1981, se realizaron muestreos
intensivos de los murciélagos de Monteverde
(Dinerstein 1983, 1986, R. LaVal, datos no
publicados). LaVal realizó posteriormente
muestreos con redes de niebla durante 15-20
noches cada año. Varias especies de murciélagos
Phyllostominae (aquellos que acechan y bajan al
piso a capturar sus presas, conocidos en inglés
como “gleaners”), como Micronycteris hirsuta,
M. sylvestris, Mimon cozumelae y Phyllostomus
discolor y frugívoros como Vampyrodes
caraccioli, fueron capturados por primera vez en
Monteverde durante los últimos cuatro años de
estudio. La especie de tierras bajas Sturnira lilium
era considerada rara en 1973 (2 capturas), más
común en 1981 (38 capturas) y estacionalmente
abundante en 1995. Por su parte, el vampiro

El área de San Luis (ca. 1100 m) fue poblada
en 1915 (ver Timm, “Culturas prehistóricas y
pobladores de Monteverde”), y el área
Monteverde-Cerro Plano lo fue recién en 1929.
Los colonos ingresaron a las áreas de San Luis y
Santa Elena (ca. 1250 m), en la Vertiente del
Pacífico y San Carlos, en la Vertiente del Caribe,
durante la década de 1930. Las familias
ingresaron en la comunidad Monteverde en las
décadas de 1930 y 1940 (ver Cap. 11,
Agricultura). Los primeros colonos transformaron
considerables superficies de bosque en leña,
pastizales y aldeas, creando fragmentos de bosque
que existen como un complejo mosaico de
hábitats primarios y secundarios, incluyendo
pastizales abiertos. Hacia finales de la década de
1940 ya había ocurrido una deforestación
apreciable en las zonas de baja y mediana
elevación.
Los colonos de las primeras épocas dependían
fuertemente de la vida silvestre local
(especialmente mamíferos y aves de gran
tamaño), como fuente de proteínas, tanto para los
seres humanos, como para sus perros. El exceso
de cacería cumplió un rol importante en el
declive, e incluso la extinción local de varias
especies. Las pavas de monte y las chachalacas
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(Cracidae) fueron tan intensamente cazadas que
resultaron raras en Monteverde entre la década de
1950 e inicios de la siguiente, aunque luego sus
poblaciones incrementaron como resultado de la
protección. Los primeros residentes de
Monteverde consumían comúnmente monos
colorados (Ateles geoffroyi), tepezcuintles (C.
paca), cabros (Mazama americana) y dantas. En
zonas de menor elevación también se cazaban
venados de cola blanca y chanchos de monte
como fuente de carne. Animales como las
guatusas eran generalmente utilizados para
alimentar perros. De esa manera, los animales
obtenidos localmente eran la fuente principal de
carne para muchas familias.
Sin embargo, muchos cazadores simplemente
disparaban a todo animal que avistaban, aun
cuando el animal no era de sus presas favoritas, en

cuyo caso simplemente lo dejaban. Al menos dos
especies, el hormiguero u oso caballo y el
chancho de monte, fueron exterminados en la
región en pocas décadas desde la colonización.
Como	
   forma	
   de	
   evaluar	
   los	
   cambios	
   en	
  
distribución	
  y	
  abundancia	
  de	
  los	
  mamíferos	
  de	
  
la	
   región,	
   entrevistamos	
   a	
   los	
   residentes	
   más	
  
antiguos	
   acerca	
   de	
   las	
   especies	
   de	
   mamíferos	
  
silvestres.	
  	
  
Vampiro	
   común	
   (Desmodus	
   rotundus)	
   Los	
  
vampiros	
   han	
   estado	
   presentes	
   en	
   la	
   zona	
   de	
  
San	
  Luis	
  por	
  lo	
  menos	
  desde	
  la	
  década	
  de	
  1930.	
  
Sin	
   embargo,	
   estuvieron	
   ausentes	
   en	
  
Monteverde	
  desde	
  antes	
  de	
  finales	
  de	
  los	
  años	
  
70.	
   Hacia	
   1980	
   llegaron	
   a	
   la	
   comunidad	
  
Monteverde,	
  
sin	
  
llegar	
  
a	
  
abundar.

	
  

	
  

	
  	
  

Figura	
  7.12.	
  Vampiro	
  común	
  (Desmodus	
  rotundus).	
  Fotografía	
  de	
  Barbara	
  L.	
  Clauson.	
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Mono Colorado (Ateles geoffroyi) Este
primate fue utilizado regularmente como fuente
de carne, medicina o como mascotas por los
primeros colonos de la región. Esta especie, junto
con los monos carablanca y los monos congo eran
abundantes en el valle de San Luis en la década de
1940, y eran cazados para alimento (M. Leitón,
com. pers.). Los monos colorados eran los
preferidos, todavía comunes en la zona baja de la
comunidad Monteverde, incluyendo Bajo del
Tigre en la década de 1940 (I. Arguedas y M.
Vargas, com. pers.). J. y D. Campbell los
observaron justo abajo de la Reserva en la década
de 1950 y en las partes bajas de la comunidad de
Monteverde a inicios de la misma década.
Todavía existe un grupo en El Valle, y la
población de Peñas Blancas también se está
recuperando. En 1993, R. Lawton avistó 20
monos colorados cerca a las torres de televisión,
mientras que R. LaVal vio dos individuos arriba
de la fábrica de productos lácteos en 1995.
Mono congo o aullador
Los monos congo
han sido siempre comunes en la comunidad
Monteverde, por encima de los 1400 m, pero
aparentemente eran pocos por debajo de dicha
elevación en la década de 1950.
Mono carablanca En los años 50, los
monos carablanca eran los únicos primates en la
comunidad Monteverde, en Cerro Plano y Santa
Elena, según recuerda M. Rockwell. Las
poblaciones de primates de Monteverde fueron
diezmadas por una epidemia de fiebre amarilla
que asoló Costa Rica y gran parte del sur de
América Central en la primera parte de esa
década, y que afectó también a la población
humana (Fishkind y Sussman 1987, Timm et al.
1989, Stoner 1993).
Oso caballo u hormiguero Los hormigueros
estaban presentes en la región de San Luis en la
década de 1940 (M. Leitón, com. pers.).
Posteriormente no se han registrado avistamientos
de esta especie en la región por varias décadas,
por lo cual se supone que ha sido exterminada.
Conejo de monte Los
conejos
eran
comunes en la región, pero ahora son raros.
La taltusa o tartusa Las
taltusas
(Orthogeomys cherriei) eran comunes en la
comunidad, por lo menos hasta finales de 1970,
pero luego desaparecieron. Incluso se registraron
considerables pérdidas en los cultivos en las
décadas de 1960 y 1970.

Ardilla o chiza rosilla
Esta
ardilla,
grande, colorida y fácilmente identificable, era
común en el área de Monteverde cuando los
cuáqueros arribaron; ahora son abundantes en la
localidad. Las chizas rosillas son comunes en los
bordes y hábitats perturbados, pero raramente de
las ve en el bosque primario.
Coyote
Los coyotes han expandido su
rango de distribución en Costa Rica en los últimos
25 años y ahora habitan hasta Panamá. Estos
cánidos son comunes a lo largo de las tierras bajas
del Pacífico en Costa Rica, elevaciones mayores
en las montañas de Talamanca y las alturas de
Chiriquí en Panamá. La distribución original del
coyote antes de la colonia llegaba a la región más
al norte de Guanacaste (Vaughan 1983, MongeNájera y Morera 1987). Los coyotes están
asociados a las actividades humanas y es poco
probable que habitaran bosques montanos
tropicales prístinos. A principios de la década de
1970 aparecieron por primera vez en San Luis y
se hicieron comunes en los años 80, cuando una
manada rondaba a 200 m de la casa de R. LaVal;
se escuchaban con frecuencia en las partes bajas
de la comunidad Monteverde. Actualmente, sin
embargo, los coyotes son raros en toda la región.
Zorro gris Esta especie de zorro ha sido
siempre común en la región.
Zorro hediondo
Los zorrinos fluctúan en
abundancia, pero son mucho menos abundantes de
lo que eran antes de los años 80.
Tolomuco J. y D. Campbell nos informaron
que los tolomucos fueron vistos en grupos en el
bosque, antes de 1960, mientras que actualmente
sólo se observan individuos.
Grisón
Los grisones no habían sido
observados en la comunidad antes de 1996.
Perro de agua o nutria
Las nutrias han
estado presentes siempre en los ríos, pero nunca
han sido abundantes.
Pizote (Fig. 7.13) Los pizotes eran más
abundantes en el pasado, cuando se les veía en
grupos grandes. Un grupo muy grande fue
observado por R. LaVal más arriba de la fábrica
de lácteos en 1995 y otro cerca a la Estación
Biológica en 1997.
Ocelote
El manigordo era muy común en
las décadas de 1950 y 1960, y la población parece
mantenerse estable. Los ocelotes eran conocidos
por atacar a los pollos en los primeros años de la
colonización de la región.
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Jaguar
Los jaguares o tigres eran
relativamente comunes en toda la región hasta
finales de los años 50. Estos felinos eran baleados
siempre que era posible, pues atacaban al ganado.
Los jaguares eran comunes en la región de San
Luis en la década de 1940, pero la mayoría fueron
exterminados; los últimos dos a principios de los
años 60. M. Leitón cree que una pequeña
población aún existe en las partes altas del valle
de San Luis, el cual incluye partes del Bosque
Eterno de los Niños y la Reserva.

Saíno o Zahino
Los saínos eran comunes
en el valle de San Luis y el Bajo del Tigre entre
1930 y 1940. Cuando llegaron los cuáqueros, los
saínos eran de poco comunes a raros en la
comunidad y solamente se los encontraba en las
partes bajas de los bosques más húmedos, más
abajo de la Reserva. Sin embargo, desde la década
de 1970, los saínos son más comunes y se han
extendido gradualmente montaña abajo.

Figura	
  7.13.	
  Pizote	
  (Nasua	
  narica).	
  Fotografía	
  de	
  Robert	
  M.	
  Timm.	
  

Chancho de monte o cariblanco
De
acuerdo con los residentes entrevistados, los
chanchos de monte no han sido avistados jamás
en la comunidad de Monteverde. Sin embargo, era
una especie común en San Luis en las décadas de
1930 y 1940 (M. Leitón, com. pers.).
Venado cola blanca Estos venados no estaban
presentes originalmente en la comunidad de
Monteverde. Esta especie era común en San Luis,
hasta que la cacería los llevó a la extinción en la
década de 1940. Su hábitat se ha expandido desde
1990 y ahora puede vérseles en toda la
comunidad.
Danta
La distribución de la danta solía
ser amplia a lo largo de todos los ambientes
boscosos de Costa Rica. Son los mamíferos
terrestres nativos de mayor tamaño en el país
(150-300 kg), y su carne era altamente apreciada.
Sus poblaciones se redujeron de forma

considerable en todo el país, debido a la sobrecacería y la destrucción del hábitat. Como
resultado, las dantas fueron eliminadas de las
zonas de mayor elevación en el área de
Monteverde, pero se han hecho relativamente
comunes en zonas completamente protegidas de la
cacería. Sus huellas son muy fácilmente
distinguibles y se las puede ver a lo largo de
muchos senderos en la Reserva (ver Lawton,
“Tapir o danta”).
La danta estaba presente en los bosques más
arriba de Santa Elena en la década de 1950. La
población se centralizaba alrededor de El Valle,
pero la cacería en las márgenes del área redujo
gradualmente su número (W. Guindon, com.
pers.). Esta especie existía en el valle de San Luis
en las décadas de 1930 y 1940, pero luego
desaparecieron por el exceso de cacería (M.
Leitón, com. pers.). Las dantas eran menos
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7.7. Conservación de los mamíferos de
Monteverde

comunes en la comunidad Monteverde en los años
40, pero eran abundantes en lo que hoy es la
Reserva. Sus huellas fueron vistas por J. y D.
Campbell más abajo de la Reserva en los años 50,
pero no se las ha visto desde entonces.
La abundancia de la danta ha incrementado con
la protección y es ahora común en la Reserva.
Con base en el incremento de observaciones de
huellas de hembras con crías, puede afirmarse que
las áreas sin registros de la especie por muchos
años, se están repoblando de forma gradual. Las
dantas adultas de mueven ampliamente, al igual
que las hembras con crías mayores. Sin embargo,
para parir y mientras las crías están pequeñas, las
hembras tienden a permanecer en áreas cubiertas
de vegetación densa, alejadas de los
asentamientos y actividades humanas. Sólo en la
década de 1960, se cazaron de 20-30 dantas por
año en la región (W. Guindon, com. pers.).
Los miembros de la familia de los tapires se
consideran especies en peligro en todo su rango
de distribución (Terwilliger 1978). La población
de danta en Monteverde es pequeña (30-50
individuos) (C. Guindon, datos no publicados). El
área protegida en el presente podría albergar unos
115 individuos, pero se estima que una población
de al menos 185 dantas sería necesaria para lograr
una alta probabilidad de viabilidad poblacional,
aun en el corto plazo. Con 185 individuos, la
población efectiva sería de solamente 50 dantas,
porque muchos individuos no se reproducen en
una población de herbívoros de gran tamaño, de
amplia dispersión; y la caza selectiva de hembras
con crías, por parte de los cazadores, podría
resultar en una proporción de sexos sesgada hacia
los machos (C. Guindon, com. pers.). Para lograr
incrementar las probabilidades de supervivencia
en el largo plazo, se requiere una población
efectiva de 200 individuos, lo cual implica la
necesidad de un área protegida mucho más
extensa de la que actualmente se tiene. La
supervivencia de la danta en la región está
amenazada por tres factores: 1) la población está
aislada, probablemente de forma permanente; 2)
Los tamaños de la población, tanto actual como
potencial, son lo suficientemente bajos como para
generar preocupación sobre la pérdida de
heterocigosidad y endogamia; y 3) la caza ilegal
alcanza al menos a una danta por año.

Tradicionalmente, las poblaciones de la
mayoría de las áreas rurales de Costa Rica y el
Neotrópico en general han dependido fuertemente
de la vida silvestre como fuente de proteínas para
las familias. La carne de especies como la danta,
el tepezcuintle, la guatusa y los chanchos de
monte era altamente apreciada en Monteverde.
Actualmente, tanto la danta, como los chanchos
de monte, venados, pacas y monos colorados son
poco comunes en Costa Rica, aun en lugares
donde existen hábitats adecuados; excepto dentro
de algunos parques nacionales. Los chanchos de
monte han sido exterminados en la mayor parte
del país. A su vez, las poblaciones de mamíferos
grandes han sido diezmadas fuera de las áreas
protegidas, en la región de Monteverde. Las
poblaciones de muchos mamíferos de tamaño
mediano o pequeño han disminuido debido a la
pérdida y fragmentación generalizadas del hábitat
y a la cacería. Unas cuantas especies generalistas
(zorros pelones, coyotes, zorros, pizotes,
mapachines y algunos roedores) se han adaptado
mejor a las perturbaciones humanas y se han
multiplicado en abundancia. Sin embargo, las que
son especialistas, como los hormigueros (el
serafín de platanar y el oso caballo), y
murciélagos (como los depredadores grandes del
grupo de los filostomatinos), han sido incapaces
de adaptarse a los disturbios humanos y a la
fragmentación del hábitat, y son ahora
extremadamente raros. Es necesario recordar que
la eliminación de especies clave de mamíferos
puede tener impactos de gran alcance en los
ambientes boscosos. Por ejemplo, la eliminación
del chancho de monte puede alterar la estructura
de los bosques de Monteverde, dado que estos
chanchos de monte son importantes depredadores
y dispersores de semillas.
Monteverde es uno de los sitios de gran
elevación mejor conocidos en América Central en
términos de su mastofauna, con cerca de 120
especies documentadas. Los mastozoólogos han
trabajado en la región desde la década de 1960. Se
han producido casi 50 publicaciones sobre los
mamíferos de Monteverde, y las colecciones de
los museos albergan numerosos especímenes de la
región; pero la ecología de los mamíferos de
Monteverde permanece poco conocida. La rápida
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destrucción de los ambientes naturales hace
necesarios
esfuerzos
más
grandes
para
documentar y conservar la biota de esta región.
La deforestación en Costa Rica y en toda
América Central comenzó con la llegada de los
primeros seres humanos (ver Timm, “Culturas
prehistóricas y pobladores de Monteverde”). Las
poblaciones humanas crecieron rápidamente en
las últimas décadas, lo que provocó una extensa
deforestación en toda América Central. Desde la
década de 1960, se ha tumbado entre el 60 y 70%
de los bosques de Costa Rica, lo que representa
una de las tasas más altas de América Central. La
tasa de deforestación en Costa Rica durante la
década de 1980 tuvo un promedio de 60 000 ha
por año, mientras que durante la primera parte de
los años 90, el bosque desapareció a una tasa
promedio de 20 000 ha por año (Ministerio del
Medio Ambiente, datos no publicados). La
población de Costa Rica crece actualmente a una
tasa anual de 2,4%, lo cual significa que doblará
su tamaño en menos de 30 años. Las áreas
silvestres deben ser protegidas con eficiencia,
deben establecerse nuevas áreas protegidas y los
recursos deben ser manejados, tanto para el uso
humano, como para conservar la diversidad de
mamíferos en el país.
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OBSERVACIONES SOBRE LOS MAMIFEROS DE MONTEVERDE
Robert M. Timm & Richard K. LaVal
	
  
En varias ocasiones se han observado nidos de
zorricí (Marmosa mexicana) en Monteverde.
Nalini Nadkarni observó uno en la parte alta del
dosel (20 m), colgando de una liana, que tenía la
forma de una bola grande de musgos de
aproximadamente 0,5 m de diámetro. P.
Heideman observó otro a unos 3 m del suelo,
sobre una hoja muerta de Cecropia. En ambos
casos había individuos solitarios dentro del nido.
R. y M. LaVal encontraron nidos en racimos de

plátano en maduración. Una pareja de esta
especie, mantenida en cautiverio por los autores,
era capaz de matar y comer insectos grandes, y
también comían variedad de frutas; construyeron
un nido con hojas y ramas, y dormían
enroscados uno al otro dentro del nido.
Con frecuencia se encuentran antitorincos o
topos y otras musarañas muertos a lo largo de
los senderos, en hábitats donde son comunes en
Monteverde. Los mamíferos carnívoros, como la
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zorra gris, coyotes y pequeños felinos
(incluyendo
gatos
domésticos),
atacan
frecuentemente a las musarañas; sin embargo, el
depredador generalmente la descarta luego de
probarla. La mayoría de los individuos en
colecciones de museos fueron encontrados
muertos, presumiblemente descartados por los
depredadores.
R. LaVal, R. Timm y W. Alverson observaron
ardillitas (Microsciurus alfari) alimentándose de
la savia del árbol Quararibea costaricensis en la
Reserva. Estas diminutas ardillas pueden verse a
menudo colgando de sus cuatro patas del tronco
de los árboles, mordisqueando la corteza. Las
ardillas pelan limpiamente la corteza con sus
incisivos. Luego, se alimentan de la savia
exudada por los árboles. Esas áreas desnudas de
corteza pueden ser extensas (0,5 x 0,5 m2), lo
que representa un esfuerzo impresionante para
una ardilla que mide tan sólo 125-150 mm de
longitud. La eliminación de la corteza y el
cambium posiblemente daña a los árboles.
En varias ocasiones se han observado monos
carablanca alimentándose de bromelias. N.
Nadkarni describió a estos monos destrozando
con energía las bromelias, para luego consumir

los insectos hallados en la copa central. R.
LaVal los ha observado mordisqueando la base
de cada hoja de las bromelias, antes de
descartarlas. Las marcas de los dientes se
pueden observar en las hojas que dejan caer.
Un tipo de ratón que es raro en Monteverde
(Sigmodon hispidus), conocido en inglés como
Hispid Cotton Rat, fue hallado en la región por
primera vez en la de década de 1980. La
distribución y abundancia de estos ratones en la
región ameritan estudios más profundos. Las
poblaciones de estos roedores fluctúan de un año
al otro (en ocasiones fuertemente) en la región
del medio oeste de los Estados Unidos, donde
las condiciones climáticas locales tienen gran
influencia sobre los tamaños poblacionales. Un
fenómeno similar podría estar ocurriendo en la
región de Monteverde.
El olingo (Bassaricyon gabbii) se alimenta
frecuentemente en los comederos para colibríes
de las oficinas de la Reserva, durante las horas
del día. Estos animales se descuelgan de los
alambres que sostienen los comederos y
consumen el agua azucarada. También se
observan murciélagos aprovechando estos
comederos durante la noche.

RATONES CANTORES
Catherine A. Langtimm
	
  
La comunicación a larga distancia por
vocalizaciones es común entre las aves, insectos,
ranas y mamíferos grandes, pero relativamente
rara entre los ratones y las ratas. En Monteverde
existen cuatro especies de ratones cuyos llamados
pueden ser escuchados por el ser humano. Si bien
las funciones de estas vocalizaciones son pocos
claras, los llamados y cantos son fuertes y parecen
llevar información a otros individuos que están
relativamente distantes del ratón que emite el
llamado.
	
  
Scotinomys teguina
Alton’s Brown Mouse
	
  

Scotinomys teguina (Fig. 7.14), conocido en
inglés como Alston's Brown Mouse, es un ratón
pequeño (9-16 g) que chirría como una chicharra
gorjea como un ave. Estos ratones forrajean en el
piso, donde comen principalmente insectos; están
activos durante las primeras horas de la mañana y
las últimas de la tarde (Hooper and Carleton 1976,
Langtimm 1992), en vez de la noche, como la
mayoría de los ratones. Su chillido fue descrito
primero por Hooper y Carleton (1976), quienes lo
etiquetaron como un “canto”, que caracterizaron
como de duración y complejidad similares a los
cantos de las aves e insectos. Se escuchan incluso
estando en cautiverio, y son especialmente
sonoros al crepúsculo. Cuando un ratón canta, se
eleva sobre sus ancas en una posición bípeda,
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mantiene sus patas delanteras al frente, lleva la
cabeza hacia atrás con la nariz apuntando arriba y
abre su boca. El sonido que emite sale de la parte
de atrás de la garganta, aunque el mecanismo
exacto de producción del sonido es desconocido.
El canto consiste en una serie de sonoros
estallidos en rápida sucesión. Al principio, los
pulsos son rápidos. A medida que el canto
progresa, incrementa el volumen y se alargan
tanto los pulsos como los intervalos entre pulsos,
hasta un tamborilleo individual claramente
distinguible. El ritmo decreciente y el incremento
en volumen de los pulsos dan a estos cantos una
característica distintiva, que la diferencia de las
vocalizaciones de otras especies. Los cantos de
los individuos en Monteverde duraban entre 5,8 y
8,6 segundos, con 72-96 pulsos por canto (C.
Langtimm, datos no publicados). Tanto la
duración promedio del canto, como la media del
número de pulsos por canto, varían entre
poblaciones de S. teguina en otros sitios de
América Central (Hooper y Carleton 1976). Los

sonogramas revelan que cada pulso presenta un
amplio rango de frecuencias, comenzando por
encima de 30 kHz y bajando hasta 14 kHz
(Hooper y Carleton 1976, C. Langtimm, datos no
publicados). En su mayor parte, el sonido se
encuentra en el rango de ultrasonidos y solamente
es audible al ser humano cuando entra en su
campo de audición, entre 15 a 20 kHz
aproximadamente.
En cautiverio, los machos cantan más
frecuentemente que las hembras, lo cual sugiere
que el canto podría tener una función de cuidado
territorial (Hooper y Carleton 1976). Un patrón
similar resultó de experimentos en los cuales se
mantuvo en cautiverio un macho con una hembra
(Metz 1990, C. Langtimm, datos no publicados).
Cuando una pareja era separada, ambos
individuos cantaron más frecuentemente, pero el
incremento fue mayor en la hembra, lo cual
sugiere que el contacto entre parejas puede ser
otra importante función del canto.

Figura	
  7.14.	
  Scotinomys	
  teguina	
  (Alston’s	
  Brown	
  Mouse).	
  Fotografía	
  de	
  Richard	
  K.	
  LaVal.	
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Reithrodontomys gracilis
Slender Harvest Mouse

vocalizaciones de larga distancia en otras dos
especies de Reithrodontomys en Monteverde y la
similitud en la estructura de los llamados sugiere
que la comunicación auditiva de larga distancia
podría ser común en este género.

Reithrodontomys gracilis, conocido en inglés
como Slender Harvest Mouse, es un ratón
pequeño (8-14 g) que produce un silbido de tono
muy alto. El llamado se escucha comúnmente en
el bosque y en los pastizales al crepúsculo y
después del anochecer (Uyehara 1990, C.
Langtimm, datos no publicados). Esta especie es
principalmente arborícola, y pasa una gran parte
del tiempo trepando las plantas de los pastizales,
en el sotobosque y las copas de los árboles del
dosel (Langtimm 1992); no emite sus llamados en
cautiverio fácilmente. Los sonogramas que grabé
desde el sotobosque y desde el dosel (22 m sobre
el suelo) muestran que la frecuencia dominante de
una nota tiene un rango entre 9 y 10.5 kHz. La
segunda nota sigue inmediatamente a la primera y
tiene una frecuencia ligeramente menor. También
es común escuchar llamados de una sola nota. La
duración de un llamado completo de dos notas es
de sólo 0,85 a 0,99 segundos (C. Langtimm, datos
no publicados). La función del llamado de esta
especie es desconocida.

Nyctomys sumichrasti
Sumichrast’s Vesper Rat
Este ratón, conocido en inglés como
Sumichrast's Vesper Rat, es la especie de ratón
cantor de mayor tamaño en Monteverde (38-67 g).
Es una especie arborícola (Genoways y Jones
1972, Langtimm 1992) que se alimenta
principalmente de frutos y semillas, y tiene
actividad nocturna. Sus llamados consisten de
chillidos simples, repetidos a intervalos variables.
La frecuencia pico del chillido (~ 3,5 kHz) es más
baja que aquella de los llamados de otras especies
cantoras.
Las vocalizaciones que N. sumichrasti emite
durante sus interacciones sociales se registraron
por primera vez en cautiverio por Birkenholz y
Wirtz (1965). Las vocalizaciones de larga
distancia son un aspecto importante del
comportamiento de esta especie (C. Langtimm,
datos no publicados). En dos ocasiones, separadas
por un mes y siempre después de la caída del sol,
Escuché fuertes chillidos provenientes de las
vigas del techo en extremos opuestos de la casa,
donde pude ver dos N. sumichrasti adultos. A
medida que se acercaban uno a otro, ambos
individuos vocalizaban repetida y fuertemente; al
encontrarse, las vocalizaciones continuaban, pero
eran de volumen más suave. Uno de ellos montó
sobre el otro e intentó copular. Vocalizaciones y
comportamiento similar (aunque sin el intento de
cópula), se observaron en el bosque, en Panamá
(F. Greenwell, com. pers.), lo cual sugiere que los
individuos de N. sumichrasti que viven en el
ramaje y los troncos de los árboles usan las
vocalizaciones para localizar y eventualmente
hallar a potenciales parejas.

Reithrodontomys sp.
Esta especie de ratón, aún no descrita, hace
llamados de una, dos o tres notas. Es mayor
tamaño que R. gracilis (ca. 18 g), pero
basándonos en la captura de dos individuos en
trampas colocadas en ramas a 2-3 m sobre el suelo
del bosque, parece que también es parcialmente
arborícola (C. Langtimm y F. Reid, datos no
publicados). El llamado de este ratón es similar al
de R. gracilis, pero difiere en que la frecuencia
dominante es 1 kHz más baja, y que los llamados
con tres notas son más comunes, ya que para R.
gracilis no se han escuchado llamados con más de
dos notas sucesivas (C. Langtimm y F. Reid,
datos no publicados). El llamado ha sido descrito
como un sonido tipo trompeta o corneta, de timbre
alto, claro y corto ("tiny, clear, high-pitched
bugling sound”) (Svihla 1930). La existencia de
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REPRODUCCION Y DINAMICA DE PEROMYSCUS NUDIPES (DEER MICE)
Stephen Anderson

Los ratones de Monteverde conocidos en
inglés como Naked-footed o Deer Mouse
(Peromyscus nudipes, familia Muridae; ver Fig.
7.6) son de gran interés ecológico, pues son los
roedores más abundantes localmente y porque
otras especies de este género, el cual se ha
estudiado bien, son también abundantes y están
ampliamente distribuidas en Norte América, lo
cual invita a realizar estudios comparativos.
Con el objetivo de describir la reproducción y
la dinámica poblacional de esta especie, llevé a
cabo un estudio de captura-marcaje-recaptura
durante 18 meses (1978-1980), además de
estudios en cautiverio (Anderson 1982). El
estudio comprendió tres grillas de trampeo a
distintas elevaciones (1540 m, 1420 m, y 1400
m), con aproximadamente 13 500 nochestrampa.
La
densidad
poblacional
varió
estacionalmente y entre sitios. Estimé
densidades entre 8-22 individuos/ ha, con una
densidad menor entre mayo y julio, que
corresponde al inicio de la época de
reproducción. La época reproductiva coincide
con las lluvias (y presumiblemente con la
abundancia de alimento). El porcentaje de
hembras adultas visiblemente preñadas o en
lactancia se redujo a cero durante la época seca
(enero-marzo), subió a 100% durante el inicio
de la época de lluvias (mayo-julio) y cayó en
agosto; luego presentó un segundo pico entre
septiembre y octubre. De forma consistente con
el patrón reproductivo, el porcentaje de
individuos inmaduros en la población entre
septiembre y diciembre fue de 30-40%, cero
entre febrero y mayo, e incrementó entre julio y
agosto. La supervivencia de los juveniles
nacidos en el campo hasta una edad en que se
les podía capturar fue de 55-75%.
Los experimentos de encuentro en territorio
neutral, junto con observaciones en un
ambiente cerrado de grandes dimensiones,
indican que los niveles de agresiones

manifiestas en P. nudipes son bajos,
particularmente en las confrontaciones entre
adultos y juveniles. El tamaño del ámbito de
hogar estimado con base en datos de recaptura
se estimó en 0,2 ha, y varió poco con el sexo,
sitio, año y la estación. Entre hembras y entre
machos “viejos” (i.e. residentes establecidos) se
observa dispersión negativa (ámbitos de hogar
sin superposición). Por el contrario, la
dispersión de machos viejos en relación con
hembras viejas fue positiva o al azar; mientras
que fue generalmente al azar entre individuos
nuevos en relación con individuos viejos u
otros individuos nuevos. Estos resultados
sugieren que el sistema de regulación de la
densidad estaría basado en agresiones mutuas
en las interacciones adulto-juvenil, tal como se
reporta para algunas especies de ratones de
zonas templadas.
El tamaño promedio de las camadas (de 14
camadas observadas en cautiverio) fue de 2,8 +
0,7 individuos. El peso promedio de los
neonatos fue de 3,6 + 0,4 g. Los ratones
jóvenes alcanzan el 50% del peso de un adulto
en unos 35 días, y el 90% en unos 80 días desde
su nacimiento; sus orejas están paradas hacia
los 5,6 días y presentan pelaje dorsal a los 10,4
días, como promedio. Los incisivos inferiores
salen a los 11,2 días, los superiores a los 13,9
días; las orejas se abren a los 16,5 días y los
ojos a los 21 días. El destete ocurrió hacia los
25 días. Muchos juveniles, a su primera captura
en el campo, pesaban entre 17-22 g, lo cual
corresponde a una edad entre 25-36 días. Los
individuos adultos de P. nudipes pesan entre
44-46 g. Estos ratones se alimentan de una
variedad de plantas y animales, particularmente
escarabajos,
saltamontes
y
mariposas
nocturnas. El consumo de artrópodos, estimado
por análisis de heces, fue mayor al inicio de la
época de lluvias y mayor para hembras
reproductivas, que para machos y hembras
inmaduras. Los eventos posteriores de
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desarrollo tomaron más tiempo en el campo
que en individuos en cautiverio, subrayando los
riesgos de depender solamente de camadas en
cautiverio para este tipo de estudios. El cambio
de pelaje comenzó a los 55 días y culminó a los
90 días, en individuos libres; se observaron
machos con testículos de tamaño maduro a los
170 días, y vaginas perforadas en hembras de
90 días; mientras que la primera concepción
ocurrió a los 175 días o más. Se observó gran
variabilidad en estos eventos. La mayoría de los
individuos de esta población probablemente
vivían entre uno y dos años. Los datos de
recapturas indican que las hembras P. nudipes
se reproducen 2-3 veces por estación,
generalmente no se reproducen en la misma
estación de su nacimiento, y producen un total
de 2-6 camadas a lo largo de sus vidas, lo cual
es bastante menor a su potencial reproductivo
(Heideman y Bronson 1993).
En comparación con las especies P.
maniculatus y P. leucopus, ampliamente
distribuidas y bien estudiadas en zonas
templadas, P. nudipes en Monteverde presenta
mayor tamaño corporal, menor tasa de
crecimiento, maduración sexual tardía y menor
esfuerzo reproductivo: cuatro características
que están fuertemente correlacionadas entre sí.
Peromyscus nudipes también presenta tamaños
de camada menores, y menor variabilidad en el
tamaño del ámbito de hogar que las especies de

zonas templadas. En lo que concierne a estas
características, los Peromyscus de zonas
templadas y tropicales encajan en las
predicciones de la teoría clásica de “selección r
vs K”.
Por el contrario, comparados con P.
maniculatus y P. leucopus, los ratones de
Monteverde presentan menor frecuencia
reproductiva, menores niveles de agresividad y
mayor dispersión del tipo al azar para
individuos jóvenes. Estas observaciones son
contrarias a las predicciones de la teoría r/K, la
cual supone que los incrementos en
competencia conducen a mayor agresión y
territorialidad. De acuerdo con la teoría r/K, se
esperaría que P. nudipes presente mayores
densidades, con menores fluctuaciones,
reproducción no estacional, curvas de
supervivencia del tipo 1 o del tipo 2, mayor
longevidad, menores proporciones de hábitats
vacantes, menor variabilidad interanual y entre
sitios para la densidad, mayor cociente de peso
neonato/peso adulto, y mayor edad al destete.
Sin embargo, las poblaciones de zonas
templadas y tropicales no se pueden distinguir
con base en estas características. Esto puede
explicarse por el hecho de que las señales
ambientales en Monteverde son estacionales
(en términos de disponibilidad de alimento,
precipitación y temperatura) e impredecibles;
tal como lo son en las de zonas templadas.

MAMIFEROS ARBORICOLAS
Catherine A. Langtimm
	
  
Con un par de binoculares, los visitantes de la
Reserva Biológica Bosque Nuboso de Monteverde
pueden escudriñar las copas de los árboles y
observar las diferencias que existen entre la flora
y la fauna del piso, y del dosel del bosque. El
cambio en composición de especies de epífitas y
aves entre uno y otro estrato del bosque es
enorme. La diversidad de mamíferos trepadores
que habitan el bosque no es menos sorprendente.
Algunas especies arborícolas, como los monos,
pasan la mayor parte de su tiempo forrajeando en

los árboles, mientras que otras especies semiarborícolas, como los pizotes, forrajean tanto en el
piso, como en los árboles.
Los mamíferos de gran tamaño incluyen las
especies más conspicuas y mejor conocidas de las
especies trepadoras. Los monos congo, los
carablanca, los monos colorado, puercoespines de
cola prensil, tolomucos, pizotes, perezosos de dos
dedos y varias especies de ardillas (e.g., Sciurus
granatensis) son frecuentemente vistos por los
visitantes diurnos del bosque. Al aventurarse en el
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bosque durante la noche, es común ver el brillo de
los ojos de micos de noche (Fig.7.15), olingos,
mapachines, pizotes y una diversidad de
marsupiales, desde el zorricí (Marmosa mexicana)
hasta el zorro colorado, con ayuda de una buena
linterna de cabeza. La mayoría de estas especies
grandes pertenecen a géneros cuya distribución es
principalmente tropical. Las mismas especies u
otras similares habitan en las estaciones de
investigación de zonas bajas tropicales, tales
como La Selva y la Isla de Barro Colorado.
También existe una diversa comunidad de
mamíferos pequeños, principalmente ratones y
ratas, que forrajea en las plantas del sotobosque y
el dosel. Estas especies son raramente vistas,

debido a su pequeño tamaño (10-250 g), hábitos
nocturnos y naturaleza trepadora. La captura viva
a distintas elevaciones en el estrato arbóreo ha
revelado la existencia de ocho especies trepadoras
(Cuadro 7.1). La mayoría de estas especies
pertenece a géneros de neotominos-peromyscinos
(familia Muridae, subfamilia Sigmodontinae), que
tienen distribución principalmente en zonas
templadas de Norte América (Carleton 1980). Las
especies que habitan América Central son
características de bosques tropicales frescos de
elevada altitud.

Figura	
  7.15.	
  Martilla	
  o	
  mico	
  de	
  noche	
  (Potos	
  flavus)	
  forrajeando	
  en	
  la	
  noche.	
  Fotografía	
  de	
  Richard	
  K.	
  LaVal.	
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Cuadro 7.1. Ratones y ratas trepadoras que habitan el bosque nuboso de Monteverde

	
  
La altura a la que se mueven los individuos
entre los árboles en Monteverde se conoce
solamente para unas pocas especies. Por ejemplo,
Nyctomys sumichrasti y Reithrodontomys gracilis
(conocidos en inglés como Vesper Rat y Slender
Harvest Mouse, respectivamente), aparentemente
forrajean en todos los estratos verticales de los
bosques nubosos de sotavento (leeward cloud
forest). Capturé ambas especies en trampas de
captura viva colocadas a varias alturas, incluso a
22 m sobre el suelo, en las copas de los árboles
del dosel (Langtimm 1992). Por otro lado,
Peromyscus nudipes es semi-arborícola, y forrajea
solamente a alturas menores. Nunca capturé esta
especie a más de 3 m del suelo (Langtimm 1992).
El resto de las especies de la Cuadro 7.1 fueron
capturadas solamente entre 2-4 m sobre el piso del
bosque. El trampeo en los estratos más altos del
bosque, particularmente en el dosel, ha sido
limitado y se requiere más esfuerzo para definir la
distribución vertical de esas especies. Los estudios
realizados han logrado identificar dos especies de
Reithrodontomys, nuevas para la región. Una de
ellas es nueva para la ciencia (R. Timm, com.
pers.); la segunda (R. gracilis) era conocida
solamente para bosques secos, deciduos, a baja
altitud (Reid y Langtimm 1993). Los esfuerzos de
trampeo indican que el grupo de ratones
trepadores de Monteverde es diverso y abundante,
pero su importancia para el ecosistema es poco
conocida. Sin duda, esas especies son importantes
como presa para algunos vertebrados, como
lechuzas, serpientes y mamíferos como monos
carablanca o tolomucos.
Los ratones también son importantes
consumidores de invertebrados, plantas y hongos.
La inclusión de partes vegetales en sus dietas
tiene implicancias en el éxito reproductivo de las
plantas. En enero de 1984, observé durante 20

minutos a un individuo de Nyctomys sumichrasti
en la copa de una Psychotria gracilis (arbusto del
sotobosque, de la familia Rubiaceae). A pesar de
un fuerte viento del noreste, el ratón colgaba de
sus patas traseras para alcanzar los frutos y usaba
su cola como contrapeso para mantener el balance
en la rama, mientras se sentaba sobre sus ancas y
manipulaba el fruto con sus patas delanteras.
Comía solamente la pulpa y descartaba las
semillas y la cáscara. El ratón posiblemente
participa de la dispersión de semillas en sitios
alejados de la planta madre.
Los ratones arborícolas también pueden actuar
como depredadores de semillas. Destruyendo el
embrión y reduciendo así el establecimiento de
plántulas. Un individuo de Reithrodontomys
gracilis, mantenido en cautiverio, consumía
ávidamente semillas de muérdago colectadas de
las heces de aves (Sargent 1995). Si R. gracilis de
alimenta rutinariamente de semillas de muérdago
en estado silvestre, después de que estas han sido
dispersadas, esta especie de ratón podría reducir
significativamente el número de semillas que
germinan. Según un estudio sobre Phoradendron
robustissium en Monteverde, los depredadores
arborícolas de semillas, como los roedores,
pueden ser responsables del 60% de las pérdidas
de semillas de muérdago dispersadas (Sargent
1995; ver Sargent, “Los matapalos y dónde
crecen”).
Los ratones también se alimentan de néctar y
podrían actuar como polinizadores. Lumer (1980)
documentó visitas florales de ratones a Blakea
chlorantha, una planta hemiepífita que crece en
los lugares de mayor elevación en la Reserva. La
planta produce néctar solamente durante la noche,
y Lumer sugiere que los ratones trepadores serían
los principales polinizadores de esa planta. Si bien
los ratones son comúnmente capturados en las
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plantas, experimentos con tintes fluorescentes
indican que la transferencia de polen ocurre
solamente durante el día, cuando las flores son
visitadas por aves (ver Langtimm y Unnasch,
“Ratones, aves y la polinización de Blakea
chlorantha”). Así, es necesaria más investigación
sobre este sistema de polinización.
Los ratones trepadores también podrían actuar
como dispersores de esporas para hongos
micorrízicos (Johnson 1996). Muchas plantas
tropicales requieren de una asociación simbiótica
con hongos para incrementar su asimilación de

minerales en las raíces (Janos 1983). Los roedores
de regiones templadas comen esporocarpos y las
esporas pasan viables a las heces (Maser et al.
1978); y la dispersión de esporas por roedores ha
sido documentada en un bosque tropical de tierras
bajas (Janos et al. 1995). Este podría también ser
el caso en los bosques nublados, lo cual tiene
apoyo en los resultados de uno de los proyectos de
campo de la OET, realizados en Monteverde, que
halló esporas de micorrizas en las heces de cuatro
especies de ratones, incluyendo el ratón arborícola
Reithrodontomys gracilis (Bakarr 1990).

RATONES, AVES Y LA POLINIZACION DE BLAKEA CHLORANTHA
Catherine A. Langtimm & Robert Unnasch
	
  
Lumer (1986) documentó, por primera vez, la
visita de roedores a flores de plantas neotropicales
en Monteverde. Basándose en la forma inusual de
las flores y la fenología de Blakea chlorantha,
observaciones y fotografías de roedores visitando
las flores y el polen hallado en los estómagos de
los roedores, ella propuso que la planta habría
desarrollado adaptaciones específicas para la
polinización por roedores trepadores nocturnos, y
que los roedores eran los polinizadores principales
de esa especie de planta (ver Lumer, “Biología
reproductiva
de
Blakea
y
Topobea
(Melastomataceae)”)
La polinización por mamíferos no voladores es
relativamente rara en el hemisferio occidental. Si
bien se han documentado visitas florales por
primates (Janson et al. 1981), marsupiales (Steiner
1981, Janson et al. 1981) y prociónidos (Janson et
al. 1981) para el Neotrópico, ningún estudio ha
demostrado polinización exitosa. Para documentar
con certeza la polinización, es necesario obtener
datos de transferencia de polen y subsecuente
maduración de las semillas como resultado
exclusivo de visitas por el potencial polinizador.
En ese sentido, nosotros profundizamos el estudio
iniciado por Lumer, examinando la transferencia
de polen por ratones nocturnos y por aves, el otro
grupo de animales que observamos visitando las
flores durante el día.

Para documentar la carga de polen en los
visitantes florales, capturamos roedores y aves en
las flores y les limpiamos suavemente la garganta
y la cara con cinta celofán, para colectar el polen.
El polen fue colocado en un portaobjetos y
examinado con un microscopio compuesto para
distinguir el polen de Blakea. Para capturar los
roedores, amarramos trampas de captura viva tipo
Sherman a ramas de dos B. chlorantha que
estaban en floración (a 1-2.5m de altura). Para
eliminar la posibilidad de que los ratones se
lamieran el polen mientras estaban en la trampa,
pasamos una noche entera revisando las trampas
cada hora y tomando las muestras de polen. Para
la captura de aves, instalamos redes de niebla
adyacentes a las plantas con flores.
Con el fin de evaluar la transferencia de polen,
utilizamos la técnica de tintura fluorescente.
Aplicamos una pasta de polvo fluorescente y agua
a las anteras de flores abiertas de Blakea que
estaban produciendo polen. La pasta se seca como
una frágil costra que fácilmente rompen los
visitantes florales, pero no el viento. El polvo se
adhiere fácilmente al visitante y se transfiere a
otras flores, si el visitante hace contacto con el
estigma pegajoso. El tinte sobre las flores se
detecta con facilidad bajo un microscopio de
disección iluminado con luz ultravioleta.
Buscamos pruebas de transferencia nocturna de
polen durante ocho noches, aplicando el polvo a
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12 flores cada noche y colectando flores abiertas
sin el tratamiento del polvo en la madrugada
siguiente. Para evaluar la transferencia diurna de
polen, realizamos tratamientos similares por
cuatro días, pero aplicando el tinte en la
madrugada y colectando las flores al crepúsculo.
Durante nueve noches de trampeo alrededor de
las copas de B. chlorantha, capturamos cuatro
especies de roedores: Tylomys watsoni (conocido
en inglés como Watson’s Climbing Rat; n = 1);
Peromyscus nudipes (Naked-footed Mouse; n =
1); Oligoryzomys sp. (Pygmy Rice Mouse; n = 2)
y Reithrodontomys creper (Chiriquí Harvest
Mouse; n = 1). Se depositaron especímenes
testigo en la colección de mamíferos del National
Museum of Natural History de los EE.UU. Los
cincos individuos fueron atrapados un total de 15
veces en las copas de los arbustos. No detectamos
polen de Blakea en ninguna de las muestras de
esos individuos, ni hallamos el polvo fluorescente
en las flores durante los experimentos nocturnos
con el tinte. Sin embargo, el 13% de las flores
colectadas durante los experimentos diurnos
tenían el polvo adherido a los estigmas y la corola
de las flores, indicando que el polen había sido
transferido de una flor a otra durante las horas del
día.
Durante seis horas de observaciones diurnas,
obtuvimos 12 avistamientos de cuatro especies de
aves alimentándose en las flores de Blakea.
Aparentemente, las aves estaban alimentándose
del néctar sobrante de la noche anterior. Había dos
especies de tangaras: Chlorospingus pileatus

(Sooty-capped Bush-Tanager) y C. ophthalmicus
(Common Bush-Tanager), además de dos especies
de colibríes: Lampornis calolaema (Purplethroated Mountain-gem) y Campylopterus
hemileucurus (Violet Sabrewing). Observamos un
macho de L. calolaema defendiendo un individuo
grande de Blakea en flor. También capturamos
tres de estas especies en redes de niebla en dos
ocasiones, y encontramos grandes cantidades de
polen de Blakea en las muestras tomadas de sus
gargantas con la cinta de celofán.
Los resultados de nuestros experimentos no
confirmaron la transferencia de polen por ratones
trepadores, pero sí por aves que visitan las flores
de B. chlorantha y logran transferir polen de una
flor a otra. Todavía faltan los experimentos que
documenten si la transferencia de polen por esos
visitantes resulta en producción de semillas
maduras. Los estudios hasta ahora se han centrado
en plantas accesibles a los investigadores desde el
suelo. Sin embargo, muchas plantas habitan el
dosel medio y alto del bosque. Langtimm (1992)
documentó la estratificación vertical de los
ensambles de roedores en las zonas de menor
elevación de Monteverde, pero el ensamble en los
sitios a elevaciones donde está B. chlorantha es
completamente
diferente.
Carecemos
de
información sobre la ecología, comportamiento y
estratificación vertical de los ratones de esos
bosques
a
mayores
elevaciones.
Estas
interacciones serán un campo muy fértil para
futuras investigaciones por parte de botánicos y
zoólogos en Monteverde.

TAPIR O DANTA
Robert O. Lawton

Los
tapiroideos
ancestrales
estaban
ampliamente distribuidos en los vastos bosques de
hoja ancha que cubrían Norteamérica y Eurasia,
en el Terciario temprano. Hacia mediados del
Eoceno, ca. 55 millones de años atrás, se
separaron los linajes que dieron origen a los
rinocerontes y tapires; y hacia el Oligoceno, los
tapires se establecieron como un grupo diverso de
ramoneadores (Simpson 1945). La historia más

reciente no ha tratado a los tapires tan bien. Para
finales del Plioceno, la reducción de los bosques
de hoja ancha del hemisferio norte dejó al tapir
restringido al oriente de Norteamérica y sureste de
Asia. Con la apertura del istmo de América
Central, hace unos 3 millones de años, los tapires
colonizaron Sudamérica (Marshall et al. 1982),
pero las extinciones de la megafauna asociadas a
la invasión del Nuevo Mundo por los humanos
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hace unos 12.000 años, llevaron al tapir a la
extinción en el este de Norteamérica (Martin
1973). Los tapires persisten en los bosques
tropicales de América Central y del Sur (Martin
1973), aunque las tres especies neotropicales están
actualmente amenazadas por la cacería (Janzen
1983, Bodmer 1988).
El tapir es un animal de gran tamaño (los
adultos pesan 150-300 kg), tímido y escurridizo
en los lugares donde es cazado, pero tolera
observadores no amenazantes en áreas protegidas
(Terwilliger 1978). Los tapires ramonean en una
amplia, pero selecta variedad de plantas del
sotobosque y pueden erguirse en sus patas traseras
y alargar sus flexibles proboscis para alcanzar el
forraje preferido (Terwilliger 1978, Janzen 1982).
Poco se conoce sobre sus densidades
poblacionales y sus patrones de uso del hábitat.
Viven en grupos pequeños y poco definidos, los
individuos forrajean y duermen solos, pero se
encuentran con frecuencia en los arroyos, pozas y
lugares de alimentación preferidos. El bosque de
tierras bajas en la isla de Barro Colorado alberga
0,5 tapires/km (Terwilliger 1978).
Sin lugar a dudas, la danta (Tapirus bairdii)
rondaba por las laderas de la Cordillera de Tilarán
en el pasado reciente. La gente de Guacimal
cazaba dantas durante los años 30, en lo que
actualmente son las comunidades de Cerro Plano
y Monteverde (F. Arguedas, com. pers.). La
cacería y la destrucción del hábitat han restringido
a la danta a las zonas menos accesibles de la
Cordillera, que son los bosques nublados de las
cimas y las accidentadas laderas de la región del
Caribe. Wolf Guindon y mi persona establecimos
un circuito de monitoreo de dantas en 1987 y
1988, alrededor de una gran concavidad, sobre la
cresta de la Cordillera, cubriendo una superficie
de unos 3 km2. La concavidad está rodeada hacia
el oeste por los cerros Amigo y Roble, hacia el
norte por Cerro Frío y hacia el este por la caída
hacia el valle de Peñas Blancas; era un área donde
las dantas eran muy conspicuas. A juzgar por los
patrones de los senderos y huellas, parece que
entre 4 y 7 dantas, incluyendo una madre y un
juvenil de mediana edad, estaban usando la zona
de estudio. Las dantas parecían concentrar el
forrajeo en áreas de menores pendientes, lejos de
las zonas más enmarañadas del área pantanosa
hacia el centro de la concavidad.

	
  

Lo poco que conocemos del forrajeo de la
danta en la Cordillera de Tilarán proviene de la
interpretación de indicios de ramoneo a lo largo
de las sendas de las dantas. Suponemos que las
señales recientes de ramoneo eran hechas por
danta, puesto que se veían huellas frescas de dicha
especie, pero no de venados ni chanchos de
monte. Con base en este tipo de evidencia,
podemos decir que las dantas se alimentan de una
amplia variedad de plantas del sotobosque,
incluyendo pequeños arbustos de la familia
Acanthaceae (especies de Hansteinia, Justicia,
Razisea y Poikilacanthus), especies leñosas y
herbáceas de Rubiaceae, palmeras, bambúes y
brinzales de árboles. Estas observaciones
concuerdan con otros reportes (Janzen 1982), pero
dan poca perspectiva sobre cómo influyen la
estructura y composición de la vegetación, en la
selección de alimento y uso de hábitat por parte de
las dantas, o cómo las dantas influyen sobre la
vegetación.
Las sendas bien marcadas de las dantas
descienden de las partes altas de las colinas,
atraviesan los arroyos y rodean una serie de pozas
en Quebrada Danta, que aparentemente usan para
bañarse y defecar. Las dantas dejaron el área de
estudio con la primera tormenta fuerte de
diciembre; al parecer descendieron por una senda
bien marcada hacia el Valle de Peñas Blancas, y
no regresaron hasta el final de la época seca. Los
viajes de reconocimiento por toda la Cordillera
realizados por Guindon sugieren que la actividad
de las dantas en las montañas se concentra en un
número limitado (diez o algo así) de sitios
favoritos. Esos sitios de hallan mayormente sobre
los 1500 m s.n.m. a lo largo de la cresta de la
Cordillera, en áreas de menor relieve, tales como
la parte alta del sector de Brillante (Brillante
saddle), y por debajo de los 1200 m s.n.m. en los
flancos de los valles mayores. Las laderas
empinadas y marcadas por los deslizamientos de
tierra que se hallan en medio se hallan cruzadas
por sendas de danta bien marcadas, que siguen
estrechas crestas en las colinas, pero no parecen
ser usadas para forrajear.
La conservación de la danta en la Cordillera
debe ser una prioridad. Siendo un ramoneador
principal, las dantas deben influir en la
regeneración y composición del bosque (Janzen
1983). Como presa, pueden influir en la
abundancia y actividad de los pocos jaguares que
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quedan en la región. Es necesario contar con
mejores estimaciones de tamaño poblacional y
tener una mejor figura de los patrones de uso del
hábitat. Las estimaciones de capacidad de carga
para la Cordillera rondan los 100 individuos (C.
Guindon, datos no publicados). Para evitar las
consecuencias potencialmente deletéreas de la
endogamia, se requieren al menos 200 dantas para
los siguientes siglos. Desde una perspectiva más

optimista, las dantas están criando juveniles en la
Cordillera y al parecer están retornando a las áreas
de donde habían sido exterminadas por la cacería
temprana. Dado que un pequeño grupo ha
sobrevivido por más de 60 años en la Isla de
Barro Colorado, es posible que la danta pueda
persistir en Monteverde, a pesar del actual tamaño
limitado de su población.
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7
Mamíferos de Monteverde—actualización
2014
Robert M. Timm y Richard K. LaVal

Los mastozoólogos actualmente reconocen casi
5750 especies de mamíferos recientes en todo el
mundo y el número de nuevas especies
reconocidas ha aumentado dramáticamente en
las últimas décadas. Se estima que se podrían
contabilizar hasta 7500 especies cuando se
hayan completado estudios adicionales. Este
aumento en el número de especies de mamíferos
conocidas es el resultado de nuevos y
emocionantes descubrimientos en el campo, así
como de estudios adicionales de especímenes
científicos que se albergan en los museos.
Utilizando nuevas técnicas, incluyendo las
secuencias de ADN, así como los estudios
morfológicos tradicionales, los científicos están
llevando a cabo revisiones taxonómicas que
aumentan de manera significativa nuestra
comprensión de la diversidad de los mamíferos y
las relaciones entre las especies.
Tenemos la suerte de que varios biólogos han
trabajado en Monteverde desde inicios de la
década de 1960, por lo que existe considerable
información y material voucher o muestra
disponibles para estudio. Uno de los resultados
de estos estudios, sin embargo, es que cada año

	
  

se propone una serie de cambios de nombre.
Estos reflejan mejor las relaciones entre las
especies; sin embargo, una desconcertante
variedad de nuevos nombres a menudo hace que
sea difícil entender lo que está sucediendo
cuando los autores se refieren a un animal, para
el que existe más de un nombre, a veces rodeado
de controversia. Un nombre científico asociado
con una especie es una hipótesis. Finalmente, el
uso de estos nuevos nombres en publicaciones
científicas dará lugar a su aceptación (o
refinamiento, en algunos casos). Mientras tanto,
nos corresponde a nosotros como autores tomar
las decisiones, a veces difíciles, sobre si utilizar
o no los nuevos nombres en nuestras
publicaciones. Estas decisiones se basan en
nuestra experiencia y la mejor información
actualmente disponible para nosotros. Muchos
de los cambios de nombre que ofrecemos en la
versión actualizada del 2014 de la lista de
mamíferos de Monteverde (Apéndice 11;
Apéndice 12, en inglés, disponible en 2015)
aparecen en las revisiones sistemáticas
especializadas.
Para
ayudarles
a
los
investigadores interesados en los mamíferos de
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Monteverde, ofrecemos el nuevo nombre, así
como una nota al pie de página con el antiguo
nombre.
Sólo una especie de mamífero, una musaraña
del género Cryptotis, parece ser endémica de
Monteverde. Sin embargo, hay observaciones
interesantes que sugieren que una o más especies
de roedores endémicos pueden ser encontradas
en el bosque nuboso (LaVal, com. pers.).
Los investigadores que deseen hacer
comparaciones entre regiones, hábitats o
elevaciones deben utilizar ya sea las versiones
en español o inglés actualizadas de nuestra lista
de las especies de mamíferos de Monteverde
(Apéndice 11 y 12), porque desde el año 2000 se
ha hecho un número significativo de cambios.
Estos cambios son debidos en parte a una
comprensión más refinada de las distribuciones
y relaciones sistemáticas de los mamíferos, y en
parte a los cambios climáticos. Debido a que
seis zonas de vida están representadas en las
listas de especies actualizadas, se deben hacer
comparaciones para cada zona sin considerar
toda la lista como representativa de Monteverde.
Las comparaciones se hacen mejor con hábitats
específicos (zonas de vida) dentro de toda la
extensión de Monteverde.
El uso extenso de LaVal (en prensa) del
sistema de detección Anabat ha agregado una
serie de especies de murciélagos nuevas a las
distintas zonas de vida que no habían sido
detectadas mediante redes de niebla. Esto ha
sucedido especialmente con respecto a los
murciélagos de las familias Emballonuridae,
Vespertilionidae y Molossidae.
En general se está de acuerdo en que las
zonas de vida son áreas en las que hay notable
similitud entre la flora y la fauna a lo largo de la
zona definida, las cuales se definen a menudo
por las especies de aves y plantas que se dan allí,
ya que se observan con facilidad, especialmente

en Monteverde. En las laderas de las montañas,
los límites altitudinales altos y bajos pueden
ayudar a definir las zonas, pero en general se
está de acuerdo ahora en que cualquier límite
entre dos zonas adyacentes es poco definido y es
flexible con el tiempo. Cuando el cambio
climático conduce a condiciones más cálidas (o
más frías o secas), estos límites altitudinales
pueden moverse hacia arriba o hacia abajo
debido a que los organismos tratan de
permanecer dentro de los límites de temperatura
y humedad a los que están adaptados. Por lo
tanto, un murciélago, por ejemplo, originalmente
restringido a la zona 1 de Monteverde, podría
pasar a la zona 2, en condiciones de
calentamiento (ver LaVal 2004). Para definir
zonas de vida en Monteverde se utilizaron
originalmente plantas y aves, mientras que la
mayoría de las especies de mamíferos se
distribuye a través de dos o más zonas de vida
(ver Timm y Laval 2000).
Tres capítulos relacionados se incluyen aquí
(Apéndices 10, 11 y 12). El primero (Timm y
LaVal 2014) es una traducción al español del
Apéndice 10 original del libro Monteverde. El
segundo y tercero (LaVal y Timm, 2014a, b) son
versiones en español e inglés actualizadas de la
lista original de los mamíferos de Monteverde y
su distribución y abundancia. En las versiones
del 2014, ofrecemos breves comentarios que
explican los cambios taxonómicos que han
ocurrido desde que la lista original fue publicada
en el 2000.
Como puede observarse, se
proporcionan detalles adicionales al pie del
apéndice original (Timm y LaVal, 2000; Timm
y LaVal, 2014). En las referencias al final
incluimos las publicaciones basadas en el
estudio de los mamíferos en Monteverde desde
nuestra lista del 2000, así como las referencias
que citamos en la preparación de estas versiones
actualizadas.
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Interacciones planta-animal
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Judith L. Bronstein
Traducido por Luis Fernando Pacheco Acosta

El término “interacciones planta-animal"
engloba una amplia gama de relaciones biológicas
importantes. Las relaciones planta-herbívoro (en
las cuales un animal se alimenta de la planta o
partes de ella) son ejemplos de explotación,
porque una especie se beneficia de la interacción,
mientras que la otra se perjudica. Las relaciones
entre plantas y polinizadores, y entre plantas y sus
dispersores de semillas (en las que los animales
diseminan el polen o las semillas, generalmente
para conseguir alimento), son ejemplos de
mutualismos, porque son beneficiosas para ambas
partes. Otro tipo de mutualismo involucra plantas
que proveen sitios para nidos y/o recompensas
alimenticias a las hormigas, las que generalmente
protegen a la planta del ataque de herbívoros o de
plantas competidoras. Los mutualismos plantapolinizador y planta-dispersor de semillas,
probablemente se originaron de casos de
explotación de las plantas por parte de los
animales (Thompson 1982, Crepet 1983, Tiffney
1986). Muchas de las estructuras características de
las plantas, cuyo polen y semillas son

diseminados por animales (flores, nectarios,
olores atrayentes, frutos con pulpa carnosa y
semillas con cubierta engrosada) probablemente
evolucionaron para atraer consumidores de
recursos florales o de las semillas, al tiempo que
evitar la digestión del polen o las semillas.
Hasta mediados de la década de 1970, los
ecólogos prestaron relativamente poca atención al
rol potencial de los mutualismos entre plantas y
animales en la estructuración de las comunidades
biológicas. La competencia y la interacción
depredador-presa,
eran
los
sujetos
de
investigación más comunes. Las características de
las plantas y animales que protagonizan los
mutualismos de polinización y dispersión de
semillas habían sido descritas ya por botánicos
(Knuth 1906, 1908, 1909, Ridley 1930, van der
Pijl 1969, Faegri y van der Pijl 1979), pero esos
trabajos descriptivos no examinaban los
mutualismos planta-animal en el contexto de las
comunidades. La oportunidad de trabajar en el
Neotrópico, facilitada por la Organización para
Estudios
tropicales
(OET),
el
Instituto
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Smithsoniano
de
Investigación
Tropical
(Smithsonian Tropical Research Institute, STRI) y
otras instituciones, atrajo la atención de ecólogos
y ecólogas de zonas templadas hacia los
mutualismos de estas regiones, que son
componentes mucho más conspicuos de los
ecosistemas tropicales, que de los templados
(Wheelwright 1988b).
Las interacciones entre plantas y polinizadores
han recibido más atención en Monteverde, que las
interacciones entre plantas y frugívoros, y las
interacciones
planta-herbívoro
permanecen
relativamente poco estudiadas. Este desbalance
probablemente refleja el interés de aquellas
personas que trabajaron inicialmente en
Monteverde y regresaron posteriormente con sus
estudiantes, más que diferencias en la importancia
de esas interacciones en Monteverde u otro sitio.
Aparte de unos pocos estudios de herbivoría sobre
especies particulares (e.g., Peck, " Agroecología
de la Prosapia: salivazo y plagas de los potreros"),
otros estudios básicos son todavía necesarios.
Monteverde provee un sitio excelente para
estudios comparativos de interacciones plantaanimal a lo largo de gradientes de elevación.
En este capítulo nos centramos en el trabajo
realizado en Monteverde y las comparaciones con
otros sitios. Trabajos introductorios a las
interacciones planta-animal son los de Thompson
(1982, 1994), Boucher (1985), Howe y Westley
(1988) y Abrahamson (1989). Feinsinger (1983),
Real (1983) y Jones y Little (1983) proveen
introducciones a la biología de la polinización,
igual que Howe y Smallwood (1982). Murray
(1986) describe la frugivoría y dispersión de
semillas, mientras que Gilbert y Raven (1975),
Nitecki (1983), y Futuyma y Slatkin (1983)
proveen un tratado general sobre coevolución.

abejas y avispas (Proctor et al. 1996). Los
colibríes y otras aves también polinizan al
forrajear por néctar. Los mamíferos como
murciélagos, roedores, marsupiales y primates
también visitan las flores, pero la polinización por
mamíferos que no sean murciélagos es rara.
Las flores polinizadas por animales son
notoriamente diversas en cuanto a color, aromas,
composición y producción del néctar, fenología,
forma, simetría y diseño floral. Se postula que las
características florales reflejan coevolución entre
las plantas y sus polinizadores (Faegri y van der
Pijl 1979), debido a que las características de las
flores y de sus polinizadores coinciden de forma
general. Por ejemplo, las flores cuyo polen es
transportado en los picos y cabeza de colibríes
tienden a ser tubulares y rojas (coincidentemente
con el pico y capacidad visual de los colibríes),
mientras que las flores visitadas por mariposas
nocturnas tienen frecuentemente pétalos blancos y
aromas dulzones que se sienten por la noche
(coincidiendo con los hábitos nocturnos y tipo de
orientación por vista y olfato de las mariposas
nocturnas). Los y las naturalistas denominan estos
patrones “síndromes de polinización” (Faegri
Vander Pijl 1979) o “sistemas de polinización"
(Kress y Beach 1994). Si bien los sistemas de
polinización son una herramientra útil para
explorar los mecanismos de polinización (Proctor
et al. 1996), sus supuestos (e.g., que las plantas y
sus polinizadores coevolucionaron de forma
particular) y sus predicciones (e.g., que el
polinizador más efectivo ha tenido el mayor
impacto selectivo en las características florales)
pueden limitar las preguntas que podemos
plantear (Herrera 1996). La aproximación de
sistemas no ha estado tradicionalmente vinculada
con estudios de las estructuras poblacionales y de
apareamiento de las plantas (Harder y Barrett
1996), lo cual es crítico para la conservación.
La complementariedad entre las características
de los animales transportadores de polen y las
flores es una de varias correspondencias plantapolinizador; otras tres son discutidas en esta
sección. Primero está la relación entre la
sexualidad de las flores (la distribución de
estructuras y funciones femeninas y masculinas
dentro y entre plantas) y los sistemas de
polinización. Por ejemplo, muchas plantas
polinizadas por escarabajos poseen flores
unisexuales. En segundo lugar está la

8.1. Interacciones planta-polinizador
8.1.1. Quién poliniza qué
Para cumplir con la reproducción sexual, las
plantas con flores deben importar y exportar
polen. El polen es transportado abióticamente (por
el viento o el agua) o bióticamente (por
invertebrados o vertebrados), que visitan las flores
para colectar néctar, polen u otras recompensas
florales. La gran mayoría de los animales
polinizadores son insectos, incluyendo trips,
saltamontes, moscas, escarabajos, mariposas,
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correspondencia entre sistemas de polinización y
formas de vida de las plantas (Cuadro 8.1); por
ejemplo, es más probable que los árboles
tropicales sean polinizados por abejas que por
aves y pequeñas mariposas nocturnas, pero la
polinización por aves es más frecuente en plantas
herbáceas. Tercero, la elevación influye en la
frecuencia relativa de los sistemas de
polinización, porque volar en condiciones frescas

y nubosas es más fácil para algunos animales que
para otros (Cruden 1972). Por ejemplo, la
polinización por colibríes es especialmente
frecuente
y
conspicua
en
Monteverde,
particularmente para la rica flora de las epífitas
vasculares.

Cuadro 8.1.Frecuencia (% de especies) de 13 sistemas de polinización de plantas con flores de Monteverde, por forma de
crecimiento y sistema sexual.

a

: Subcategoría de Todos los Árboles.
: Subcategoría (árboles medianos y grandes en Apéndice 1) de Todos los Árboles
c
: Subcategoría de Todas las Angiospermas.
d
: Incluye especies de plantas nativas para las que en el Apéndice 1 identifican o predicen los sistemas de polinización,
excepto Orchidaceae (aproximadamente 450 especies), y especies de Cyperaceae y Poaceae que no son del bosque (29 y
66 hierbas y pastos polinizados por viento, respectivamente).
e
: “Insectos pequeños y diversos" en texto.
b

Aquí discutimos 13 sistemas de polinización,
que son categorías muy amplias (Baker et al.
1983, Wyatt 1983, Bawa 1990), para permitir
comparaciones con otros sitios tropicales (Bawa
et al. 1985, Kress y Beach 1994). Nuestra
información sobre sistemas de polinización en
Monteverde proviene de dos fuentes. Primero,
William Haber y sus colaboradores (e.g., Koptur
et al. 1988) documentaron las características
florales (y los visitantes florales en muchos
casos), y asignaron probables sistemas de
polinización a las plantas con flores de
Monteverde. La lista de Haber (Apéndice 1) es la
referencia principal para el resumen de esta
sección de sistemas de polinización de la flora de
Monteverde (Cuadro 8.1). La segunda fuente fue

un grupo de estudios que documentan los
polinizadores o los detalles de polinización de
varios taxa (Koptur 1984b, Cane 1993). La
polinización por colibríes ha sido estudiada en
detalle (Feinsinger 1978, Feinsinger et al. 1986,
1987, 1988b). Sin embargo, se conocen pocos
detalles sobre la biología reproductiva para la
mayoría de las especies en Monteverde.
Animales voladores de gran tamaño. Las
flores adaptadas a la polinización por
murciélagos, colibríes y mariposas nocturnas son
conspicuas, porque son grandes, brillantes o
poseen aromas fuertes. Estos animales polinizan
cerca al 15% de las plantas con flores de
Monteverde (Cuadro 8.1) y muchas pueden ser
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especialmente importantes para las plantas
mutualistas de montaña, pues son grandes
voladores en condiciones de niebla y frío. Debido
a que algunos son capaces de volar grandes
distancias en relación con los polinizadores más
pequeños, los grandes pueden efectuar
ocasionalmente movimientos de polen y flujo
génico a gran distancia (Janzen 1983).
Murciélagos Siete especies de murciélagos de
Monteverde son principalmente nectarívoras (ver
Cap. 7, Mamíferos). Los murciélagos polinizan 33
especies de plantas en 10 familias en Monteverde
(Cuadro 8.1), especialmente Marcgraviaceae,
Bombacaceae, Bignoniaceae y Cactaceae. Las
plantas son principalmente epífitas, enredaderas y
árboles cuyas flores tienden a estar en el dosel. Es
necesario investigar las características del néctar,
las estructuras florales y animales, cómo los
murciélagos localizan las flores, la efectividad de
la entrega del polen, la identidad del polen en los
murciélagos y el grado en el cual las flores
visitadas por murciélagos dependen de ellos para
su polinización.
Aves La flora de Monteverde coincide con la
predicción de Cruden (1972), de que una
proporción relativamente alta de plantas de
ecosistemas montanos tropicales son polinizadas
por aves; cerca del 9% de la flora de Monteverde
es polinizada por aves (Cuadro 8.1), comparada
con ~ 4% en La Selva (Bawa 1990). Los colibríes,
que son las aves polinizadoras predominantes en
las montañas de América Central, forrajean en el
día, generalmente tomando el néctar en vuelo. Las
flores que visitan tienden a ser tubulares, de
colores fuertes y sin aroma (Proctor et al. 1996).
La rica fauna de colibríes en Monteverde
incluye dos gremios (grupos de especies
funcionalmente similares que usan un recurso
común de la misma forma Feinsinger et al. 1986,
1987; ver Busby, "Polinización por colibríes")
relativamente distintos. Los miembros del gremio
de pico largo (e.g., del tipo conocido en inglés
como hermits, tal como Phaethornis guy) poseen
picos largos, con curvatura evidente, que encajan
en las flores tubulares curvadas que visitan. Estos
forrajean en rutas regulares dentro grandes áreas,
visitando plantas que comúnmente producen sólo
unas pocas flores por día. En contraste, los
miembros del gremio de pico corto (e.g.,
Lampornis calolaema), poseen picos cortos y
rectos, que encajan en flores tubulares cortas y

rectas. Estos también forrajean en rutas regulares,
pero tienden a cubrir áreas menores y visitar
plantas que producen más flores cada día.
Algunas especies de pico corto despliegan
comportamientos territoriales en áreas con gran
densidad de flores (ver Busby, " Polinización por
colibríes"). Las plantas polinizadas por colibríes
también forman dos gremios, que corresponden a
los dos gremios de colibríes (Feinsinger et al.
1986).
Cerca de la mitad de las 181 especies
polinizadas por colibríes (que comprenden 60
géneros en 28 familias) son epífitas (80 especies);
las familias Bromeliaceae, Gesneriaceae y
Ericaceae están especialmente bien representadas
(Apéndice 1). Las plantas polinizadas por aves
son hierbas, enredaderas o arbustos (e.g.
Acanthaceae) y unos pocos árboles pequeños. Son
raros los árboles de dosel polinizados por
colibríes. Considerando siete géneros y tres
familias de monocotiledóneas, todas las especies
de Monteverde son polinizadas por colibríes. Tal
como sucede en bosques de tierras bajas, muchas
hierbas y arbustos polinizados por colibríes son
miembros de Acanthaceae, Heliconiaceae y
Costaceae. Las asociaciones de colibríes y plantas
de Monteverde han promovido diversas
investigaciones (Feinsinger 1976, 1978, 1987,
Feinsinger et al. 1986, 1987, 1988a, b, 1991,
1992, Lackie et al. 1986, Feinsinger y Busby
1987, Linhart et al. 1987a, b, Murray et al. 1987,
Feinsinger y Tiebout 1991, Tiebout 1991,
Podolsky 1992).
Esfíngidos (Sphingidae son las mariposas
nocturnas conocidas en inglés como Hawkmoths).
Los esfíngidos son mariposas de hábitos
nocturnos y crepusculares (vuelan aun con vientos
fuertes; Haber 1983a) que liban el néctar con su
proboscis larga y enrollada. La mayoría de las
flores polinizadas por esfíngidos producen néctar
en forma copiosa y con fragancias dulces y fuertes
por la noche (Haber y Frankie 1989, Proctor et al.
1996); y depositan el polen en la proboscis,
cabeza y alas de la mariposa (Haber y Frankie
1983). En algunos taxa (e.g. Epiphyllum sp.,
Cactaceae), las flores duran solamente una noche.
Muchas de las plantas polinizadas por esfíngidos
en Monteverde florecen durante la estación de
lluvias. En Monteverde se han hallado 91 especies
en
12
familias,
que
son
polinizadas
principalmente por esfíngidos (ca. 4% de la flora;
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Cuadro 8.1). La mayoría pertenecen a las familias
Rubiaceae, Bromeliaceae y Fabaceae, y son en su
mayor parte árboles y epífitas.
Los sistemas de polinización de algunas de las
plantas polinizadas por esfíngidos en Monteverve
han sido difíciles de inferir por sus características
florales. Por ejemplo, ciertos árboles de Inga spp.
(Fabaceae), que son polinizados por esfíngidos,
parecen estar adaptados a polinización por aves o
murciélagos, pues carecen de los fuertes aromas
característicos de las flores visitadas por
esfíngidos (Koptur 1983; ver Koptur, "Sistemas
de reproducción de Inga en Monteverde"). El
género de árboles Quararibea (Bombacaceae)
también es polinizado por esfíngidos, aunque
exhibe características de sistemas polinizados por
murciélagos y otras mariposas nocturnas, a pesar
de ser visitado por aves y una variedad de insectos
diurnos y nocturnos (W. Haber, com. pers.).
Las plantas adaptadas a la polinización por
esfíngidos, así como la fauna de esfíngidos, tanto
adultos como larvas (88 especies; W. Haber, com.
pers.) han sido indentificadas en Monteverde
(Haber y Frankie 1989, W. Haber, datos no
publicados, S. Kinsman, W. Haber y C. Mulder,
datos no publicados). Sería útil investigar el
comportamiento de forrajeo y los espacios de
forrajeo de las mariposas nocturnas (Haber y
Frankie 1989), para entender la estructura de
apareamiento de sus plantas y el papel de la
creciente fragmentación en la persistencia de
ambos socios en este mutualismo. El incremento
en la iluminación nocturna y de letreros luminosos
en la comunidad Monteverde, podría afectar las
poblaciones y el forrajeo de los esfíngidos.
Voladores más pequeños: insectos. Polillas
pequeñas.
Las polillas pequeñas, la mayoría
nocturnas, se posan mayormente en las flores en
lugar de revolotear. Las flores que visitan son
tubulares y pálidas, y producen aromas dulces y
néctar desde el crepúsculo, y durante toda la
noche. La adaptación de la flora de Monteverde
específicamente a polinización por mariposas
nocturnas pequeñas, es evidente en 89 especies
(ca. 4% de la flora; Cuadro 8.1); casi la mitad de
estas especies son árboles. Las familias con mayor
riqueza de especies polinizadas por mariposas
nocturnas pequeñas son Rubiaceae, Fabaceae y
Meliaceae.
Mariposas Las mariposas (diurnas) también se
posan en las flores para libar el néctar, pero son

diurnas. Las flores que ellas visitan producen
abundante néctar y son coloridas, con aromas
dulces y tubulares (o con espolón), con un
reborde. Relativamente pocas especies de
Monteverde (48) están adaptadas específicamente
a la polinización por mariposas. El posible
mimetismo para polinización en algunas especies
ha sido estudiado en otros sitios (Endress 1994).
Una familia de plantas, Asteraceae, incluye la
mayoría de especies polinizadas por mariposas,
que son predominantemente hierbas, arbustos y
epífitas. Si bien los movimientos y migraciones de
las mariposas han sido documentados (Haber
1993), se conoce poco de la polinización por
mariposas en bosques neotropicales (Bawa 1990).
Las mariposas de Monteverde son fácilmente
identificables (DeVries 1987), y los arbustos
polinizados por mariposas allí, son accesibles a la
investigación. Los patrones de movimiento de
polen dentro y entre plantas, asociados con el
comportamiento de los polinizadores y la
densidad y fenología floral, son de particular
interés.
Escarabajos
El color, aromas y formas
florales de las flores polinizadas por escarabajos
varía
considerablemente;
los
escarabajos
polinizadores también varían en tamaño,
morfología y comportamiento. La mayoría de los
escarabajos se encaraman sobre las flores para
alimentarse de polen y muchas de las especies
polinizadas por escarabajos son abiertas, planas y
producen mucho polen. Otras plantas polinizadas
por escarabajos tienen arreglos florales
especializados (ver Goldwasser, "Escarabajos
Scarabaeidae, oreja de elefante (elephant ear,
Xanthosoma robustum) y sus asociados"). Ciertas
familias de monocotiledóneas (e.g. Araceae,
Cyclanthaceae) en Monteverde, incluyen la
mayoría de las 69 especies polinizadas por
escarabajos, tal como ocurre en otros bosques
neotropicales. Entre las plantas polinizadas por
escarabajos, son comunes las hierbas, enredaderas
y epífitas. Muchas (62% de las especie), poseen
flores con sexos separados.
La polinización por escarabajos ha recibido
poca atención, pero actualmente es considerada
importante en comunidades tropicales (Schatz
1990, Young 1990), y crítica para comprender y
manejar los bosques tropicales (Irvine y
Armstrong 1990). Una interacción destacable
ocurre entre carábidos (scarab beetles) y flores
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productoras de calor (ver Goldwasser, "
Escarabajos Scarabaeidae, oreja de elefante
(elephant ear, Xanthosoma robustum) y sus
asociados"). Los estudios de Araceae y
Cyclanthaceae en Monteverde podrían contribuir
sustancialmente a entender el rol de la
polinización por escarabajos en bosques montanos
tropicales.
Moscas Las moscas no son polinizadores
comunes. Las flores polinizadas por moscas
varían en color, olor y hora en que se abren; y el
néctar tiende a estar expuesto a forrajeadores de
comportamiento y morfología diversos (Proctor et
al. 1996). Las flores que parecen adaptadas
principalmente a la polinización por moscas no
están bien estudiadas (Bawa 1990) y son poco
frecuentes en Monteverde (Cuadro 8.1). Las cinco
especies de Monteverde son hierbas, arbustos o
pequeños
árboles
de
Acanthaceae,
Aristolochiaceae y Rubiaceae
Abejas grandes Las flores adaptadas a la
polinización por abejas grandes (principalmente
Anthophorinae, Apinae, Xylocopinae, Colletidae
y Megachilidae), producen aromas dulces, pero
son muy diversas en otros aspectos. Algunas son
altamente especializadas (incluyendo simetría
bilateral), correspondiendo a las características de
abejas particulares. Nueve por ciento (196
especies) de la flora de Monteverde, es polinizada
principalmente por abejas grandes (Cuadro 8.1).
La mayoría de esas plantas son enredaderas,
lianas e hierbas; aunque también algunos árboles
y arbustos (Frankie et al. 1983). Cinco familias de
plantas (Fabaceae, Melastomataceae, Asteraceae,
Malpighiaceae y Convolvulaceae), incluyen la
mayoría de las especies, aunque hay
representantes de 22 en total.
Abejas pequeñas Las flores polinizadas por
abejas pequeñas (Apidae, especialmente Apinae y
Halictidae) también tienden a producir olores
dulces y ser diversas en otros aspectos. Las flores
son pequeñas y no tienen colores vistosos, y
pueden ser visitadas por otros insectos pequeños
(Bawa 1994). Este sistema de polinización es
común en Monteverde (Cuadro 8.1); las 258
especies de plantas polinizadas por abejas
pequeñas en Monteverde pertenecen a 31 familias,
con una mayoría en Melastomataceae, Myrtaceae,
Fabaceae, Arecaceae y Asteraceae. Al contrario
de las plantas de abejas grandes, la mayoría de las

polinizadas por abejas pequeñas son árboles y
arbustos.
Otras abejas La polinización por abejas está
documentada para 295 especies en Monteverde
(en 39 familias), más del 14% de la flora (Cuadro
8.1). Esto se refiere a flores adaptadas a las abejas
que todavía no han sido observadas lo suficiente
como para ser designadas más específicamente.
La mayoría de estas especies son Rubiaceae,
Solanaceae
o
Passifloraceae.
Incluyen
principalmente arbustos, hierbas y árboles.
Insectos pequeños diversos Muchas de las
plantas
de
Monteverde
poseen
flores
“generalizadas”, las cuales son visitadas por una
variedad de insectos pequeños, incluyendo
pequeñas abejas y avispas, escarabajos, moscas y
mariposas, que son capaces de alcanzar el polen y
el néctar (Bawa et al. 1985). Las flores
comúnmente pequeñas, abiertas y pálidas, a veces
se presentan en arreglos que asemejan una
“plataforma de aterrizaje”. Las interacciones entre
los pequeños visitantes pueden afectar sus
patrones de movimiento y su función como
polinizadores (Janzen 1983). Esta categoría de
polinización abarca más de un tercio (687) de las
especies de plantas de Monteverde, incluyendo
casi la mitad de los árboles grandes (Cuadro 8.1);
por ejemplo Ocotea tenera y otras Lauraceae
(Wheelwright 1985a). La mayoría de las especies
con este síndrome de polinización son árboles,
epífitas y lianas.
La polinización por insectos diversos y
pequeños es importante en bosques montanos
tropicales (Bawa 1990), aunque muchas especies
de plantas que ahora están incluidas en este
sistema de polinización, podrían ser polinizadas
en realidad por un subgrupo de los animales que
las visitan, si se estudian los sistemas con mayor
profundidad. Las plantas con visitantes florales
diversos no deberían considerarse como menos
vulnerables a la declinación de las poblaciones de
insectos causadas por el ser humano en bosques
tropicales. La ecología de la polinización de esas
especies requiere atención por parte de los
investigadores (Bawa 1994).
Sistemas de polinización especializados. Los
mutualismos planta-polinizador extremadamente
especializados son raros, pero famosos
(Feinsinger 1983, Bawa 1990, Thompson 1994), y
Monteverde ofrece buenas oportunidades para su
estudio. Las abejas Euglossini (Janzen 1983), y
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las orquídeas especializadas han sido estudiadas
en otros sitios (Schatz 1990, Proctor et al. 1996),
pero no en Monteverde, donde muchas de las 450
especies de orquídeas son polinizadas por abejas
euglosinas (W. Haber, com. pers.). La
polinización por zumbido (buzz pollination), en la
cual el polen es expulsado con el zumbido de las
abejas sobre las anteras, se ha asociado también a
flores altamente especializadas (Buchmann 1983).
En Monteverde se lo ha documentado en especies
de Solanaceae (Haber 1983b), Melastomataceae y
Myrsinaceae, entre otras (W. Haber, com. pers.).
Las higueras (Moraceae: Ficus spp.) y sus
minúsculas avispas polinizadoras especieespecíficas, han sido el foco de atención de una
serie de estudios en Monteverde (ver Bronstein,
"Mutualismos de polinización y dispersión de
semillas en higueras").
Sistemas de polinización abiótica rara o
ausente. Ciertos sistemas de polinización pueden
ser raros o desconocidos en el neotrópico o en
Monteverde.
Viento La polinización por viento es común en
árboles de bosques templados, pero poco común
en la mayoría de los bosques húmedos tropicales,
especialmente bosques lluviosos de tierras bajas,
porque las condiciones son inadecuadas para el
transporte de polen por medio del viento: bajas
densidades de poblaciones de plantas, follaje
denso todo el año y elevada humedad (Whitehead
1983). Para las dicotiledóneas de Monteverde, la
polinización por viento es característica solamente
para 83 especies (en 15 familias, la mitad son
Urticaceae y Moraceae), que representan menos
del 5% (103 especies) de la flora de
dicotiledóneas. Veintitrés de esas especies son
árboles de dosel grandes y medianos, y 15 son
árboles pequeños (ver Sec. 8.1.2). Los robles son
un género polinizado por viento, el cual es
familiar para los biólogos de zonas templadas
(Quercus spp., Fagaceae), y que están presentes
en las partes altas del bosque nuboso y en lomas
barridas por el viento. Otro árbol polinizado por el
viento es el singular representante de
Podocarpaceae en Monteverde. En contraste con
la baja incidencia de polinización por viento en la
flora de dicotiledóneas, 12% (101 especies) de las
monocotiledóneas de Monteverde son polinizadas
por viento. La riqueza de especies de dos familias
de monocotiledóneas clásicamente polinizadas
por viento (Poaceae y Cyperaceae; Faegri y van

der Pijl 1979), y alguna de Juncaceae, es la que
produce este patrón. La mayoría de estas especies
habitan ambientes más abiertos.
Mamíferos no voladores La polinización por
mamíferos, incluyendo marsupiales, roedores y
primates (Janson et al. 1981, Cunningham 1991,
Kress et al. 1994, Proctor et al. 1996), es conocida
en muchos lugares en el mundo. Aparentemente,
el único caso en Monteverde es la transferencia de
polen por ratones cerca de la Divisoria
Continental en Monteverde (ver Lumer, "Biología
reproductiva
de
Blakea
y
Topobea
(Melastomataceae)").
Sistemas desconocidos en Monteverde No se
conocen ejemplos de polinización por agua,
hormigas, trips (Thysanoptera), ni saltamontes
(Homoptera: Cicadellidae). Todos son raros a
nivel global (Appanah 1990).
Recursos florales. Las flores atraen y
recompensan a los polinizadores y otros visitantes
con néctar, polen, aceites florales y otros recursos,
en varias formas (Simpson y Neff 1983).
Néctar
La composición del néctar ha
evolucionado en relación con los polinizadores
principales (Baker y Baker 1983, Baker et al.
1983). En Monteverde, los constituyentes del
néctar se corresponden con los polinizadores y
otras especies que lo utilizan. Existen dos tipos de
néctar producidos por varias especies de Inga
(Fabaceae) en Monteverde: néctar floral
(presumiblemente adaptado para recompensar
polinizadores)
y
néctar
extrafloral
(presumiblemente adaptado para recompensar
hormigas, y avispas parásitas que protegen al
árbol contra ciertos herbívoros; Koptur 1994; Fig.
8.1; ver Koptur, "Interaccciones entre Inga,
herbívoros, hormigas e insectos visitantes de
nectarios foliares”). El néctar de flores longevas
es vulnerable a la contaminación por
microorganismos llevados por los polinizadores
(Lawton et al. 1993). La cantidad de néctar
también varía considerablemente, incluso dentro
de cada especie de planta. Por ejemplo, la
producción de néctar por algunas especies puede
declinar con aumentos en la elevación; las bajas
temperaturas pueden determinar actividad y tasas
metabólicas menores en los insectos que
dependen del néctar (Cruden et al. 1983).
Monteverde es ideal para investigar esos patrones
altitudinales en la variación del néctar.
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Las variaciones de escala fina en la cantidad de
néctar probablemente influyen en los patrones de
movimiento de los polinizadores. Existe variación
sustancial en la disponibilidad de néctar dentro la
misma planta para varias especies de Monteverde,
la cual afecta los patrones de visita de los colibríes
(Feinsinger 1978). La temporalidad de la
producción de néctar también puede variar en las
plantas polinizadas por colibríes de Monteverde
(J. Beach y P. Feinsinger, com. pers.). Estos
patrones de variación posiblemente tengan un rol
en el forrajeo de los polinizadores y en los
patrones de transporte de polen.
Terceras partes
Muchos animales se
alimentan de (y moran en) flores y néctar, sin
transferir polen. Por ejemplo, Aulacorhynchus
prasinus (conocidos en inglés como Emerald
Toucanets) comen las flores de Erythrina sp.
polinizadas por colibríes (Riley y Smith 1986; ver
Riley y Smith, "La ecología y el dimorfismo
sexual "); y Eupherusa eximia (conocidos en

inglés como Stripe-tailed Hummingbirds), algunas
abejas, hormigas y otras aves actúan como
“ladrones" (Inouye 1983), al remover el néctar a
través de huecos perforados en flores tubulares.
La actividad de caza por aves insectívoras puede
afectar los patrones de movimiento de los
polinizadores (Baker et al. 1983), o incluso
incluirlos en su dieta (Bronstein 1988c). Los
ácaros nectarívoros viajan de flor en flor en los
polinizadores, y una variedad de insectos se
desarrollan sobre o dentro de las estructuras
florales
(ver
Goldwasser,
"Escarabajos
Scarabaeidae, oreja de elefante (elephant ear,
Xanthosoma robustum) y sus asociados"; Weiss
"Una larva de mosca altera directamente el sexo
floral en Centropogon solanifolius"). El impacto
de estas “terceras partes" puede ser grande. Con
algunas excepciones (Bronstein 1991; Weiss,
"Una larva de mosca altera directamente el sexo
floral en Centropogon solanifolius"), sus efectos
son muy poco conocidos en Monteverde. Estas
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interacciones
ofrecen
oportunidades
sobresalientes de investigación sobre las
limitantes de la evolución en las defensas (Baker
et al. 1983), y sobre los efectos de la masticación
de flores, el robo de néctar y el polen como
alimento (McDade y Kinsman 1980, Dayanandan
et al. 1990). El rol de las terceras partes puede ser
particularmente importante en los fragmentos de
bosque, pues la fragmentación afecta a las
poblaciones de polinizadores y las de terceras
partes de forma distina.

correspondencias sexuales entre polinizadores y
flores, debe considerar los patrones de
movimiento del polen y las estructuras de
apareamiento resultantes en las plantas (Bawa
1994; ver Wheelwright, "La proporción de los
sexos y la distribución de árboles machos y
hembras").
Dioicía.
Los
métodos
de
polinización de las angiospermas dioicas son
especialmente interesantes. La incidencia de la
dioicía a nivel global se ha estimado entre 6% y
4% de todas las angiospermas (pero ver Bawa
1980a, Richards 1986, Renner y Ricklefs 1995).
Comparativamente, la dioicía está sobrerepresentada en los bosques tropicales (Bawa
1980a), y se da en ~15% de la flora de
Monteverde (Cuadro 8.1), 16% de las especies de
bosques montanos de Venezuela (Sobrevilla y
Arroyo 1982), y 17% de las 507 especies
estudiadas en La Selva (Kress y Beach 1994), con
una frecuencia similar en la Malasia Peninsular
(Bawa 1992). En dos bosques neotropicales
(Jalisco, México y Guanacaste, Costa Rica), las
especies dioicas representan 12% y 22% de las
angiospermas, respectivamente (Kress y Beach
1994). La frecuencia de la dioicía es aún mayor
cuando sólo se consideran árboles. En dos sitios
de tierras bajas, La Selva y Malasia Peninsular, el
23% y 26% de los árboles son dioicos (de 334 y
711 especies de árboles, respectivamente; Bawa
1992). En dos bosques montanos, Monteverde
(Cuadro 8.1) y Venezuela (Sobrevilla y Arroyo
1982), las especies dioicas alcanzan 28% y 31%
de los árboles (de 500 árboles medianos y grandes
en Monteverde y 36 especies de árboles en el
bosque venezolano). La frecuencia de la dioicía
en Monteverde declina con los estratos del
bosque: es del 19% en árboles pequeños, 15% en
enredaderas, 14% en epífitas, 9% en arbustos y
arbolitos o árboles de porte pequeño, y 0.6% en
hierbas.
Los modos de polinización de estas especies
dioicas son de gran interés (Bawa 1994). Las
flores pequeñas, abiertas, no especializadas,
pálidas o blancas de especies dioicas, son
polinizadas predominantemente por abejas
pequeñas e insectos pequeños diversos en La
Selva y un bosque más seco en Costa Rica (Bawa
1994). En Monteverde también se refleja este
patrón, ya que la dioicía es especialmente
frecuente en plantas polinizadas por abejas

8.1.2. Sexualidad Floral y Polinizadores
Sistemas sexuales florales. La mayoría de las
plantas con flores del mundo, y en Monteverde,
son hermafroditas: cada flor tiene órganos
reproductivos masculino y femenino funcionales.
En especies monoicas, cada planta tiene flores
masculinas y femeninas separadas; en especies
dioicas, los individuos tienen flores masculinas o
femeninas, pero no ambas. Hay muchas
variaciones de estos tres tipos principales de
sistemas sexuales (Wyatt 1983, Richards 1986).
Correspondencia entre sistemas sexuales y
sistemas de polinización.
Los
sistemas
sexuales parecen estar asociados con sistemas de
polinización particulares en los bosques
tropicales. Estos patrones fueron revelados
inicialmente por el examen de 276 especies de
plantas en La Selva (Kress y Beach 1994), donde
la polinización por escarabajos está asociada con
monoicía y los polinizadores de plantas
hermafroditas son más diversos. En Monteverde
existen patrones similares. No existe una sola
explicación para las correspondencias entre el
sexo floral y el polinizador; algunas podrían ser
resultado directo de la filogenia. Por ejemplo, los
escarabajos podrían estar asociados con la
monoicía simplemente porque han mantenido
asociaciones a lo largo del tiempo evolutivo con
familias de plantas que son monoicas (e.g.,
Araceae y Cyclanthaceae; Schatz 1990).
Alternativamente, el estar asociadas con
escarabajos, podría haber promovido la evolución
de la monoicía en esas familias de plantas. Otra
asociación –aquella entre colibríes y plantas
hermofroditas y autocompatibles del sotobosque–
ha
sido
explicada
en
términos
de
entrecruzamiento (Kress y Beach 1994). Una
aproximación integral para entender las
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pequeñas (19%) y por otros diversos insectos
pequeños (21%); el 64% de las especies dioicas
de Monteverde exhiben esos sistemas de
polinización (Cuadro 8.1). Monteverde difiere de
La Selva en que allí se observa una asociación
adicional entre dioicía y polinización por viento.
La dioicía está presente en más del 40% de las
103 especies polinizadas por viento (Cuadro 8.1),
pero sólo en el 15% del total de plantas con flores
de Monteverde. La polinización por viento ocurre
en el 5% de las plantas con flores de Monteverde,
pero en el 13% de los árboles dioicos del dosel
(Cuadro 8.1). En contraste, en La Selva, la
polinización por viento es en general rara (<3%) y
no se ha reportado para árboles (Kress y Beach
1994). No queda claro por qué estos sistemas de
polinización (abejas pequeñas, insectos pequeños
diversos y viento) son especialmente frecuentes
en plantas dioicas (Bawa 1994).
Entrega de polen.
Los sistemas sexuales
florales, así como la composición del néctar y su
disponibilidad en el tiempo, pueden infuir en el
movimiento de los polinizadores y su efectividad.
Los estudios de sistemas sexuales raros
proporcionan claves acerca de las formas en que
la evolución puede moldear las características
florales que influyen en el comportamiento de los
polinizadores. Tres de estos estudios son de
Monteverde: uno es el caso de mimetismo floral
intersexual (ver Agren y Schemske, "Polinización
fraudulenta
en
Begonia"),
otro
sobre
andromonoicía y el otro sobre androdioicía.
Besleria polinizada por aves. Besleria triflora
(Gesneriaceae), es un arbusto andromonoico
polinizado por colibríes de pico corto. Las plantas
individuales llevan flores hermafroditas y también
masculinas. Se supone que las flores masculinas
en una especie andromonoica permiten a las
plantas incrementar el total de polen producido,
pero este no es el caso de B. triflora. Las flores
masculinas producen néctar, pero poco polen. El
papel de estas flores masculinas en Monteverde es
atraer polinizadores a la planta (Podolsky 1992).
Tres factores contribuyen a esto: (1) a mayor
despliegue floral, más visitas reciben las flores en
esos despliegues; (2) las flores hermafroditas (que
producen frutos) reciben más del deseado polen
de exocruza, si las flores cercanas son masculinas
y productoras de néctar, y ayudan a atraer aves; y
(3) la estructura de esas flores masculinas impide
que se remueva el polen llevado por las aves

visitantes. En realidad, el polen llevado por un ave
se queda con el ave mientras esta liba el néctar de
las flores masculinas, pero puede ser removido
por el estigma de las flores hermafroditas, cuando
estas son visitadas por la misma ave.
Saurauia, una especie polinizada por zumbido.
Un papel similar en la atracción de
polinizadores parece explicar el inusual sistema
sexual androdioico de un árbol pequeño del
género Saurauia (Actinidiaceae; Cane 1993). En
este sistema sexual aparentemente raro, las plantas
poseen solamente uno de dos tipos de flores:
flores masculinas o flores que parecen
hermafroditas. En este caso, las flores de plantas
hermafroditas
funcionan
solamente
como
femeninas, porque su polen es estéril.
Paradójicamente, es ese polen estéril el que
asegura que estas flores funcionalmente
femeninas, reciban polen fértil de plantas
masculinas: las abejas que llegan a recolectar
polen estéril, vienen ya con polen fértil, pues
todas las flores de esta especie polinizada por
zumbido carecen de néctar (Cane 1993).
8.1.3. Patrones biogeográficos y
comunitarios
Polinizadores y estratos del bosque. El
sistema de polinización más común en
Monteverde es la polinización por insectos
pequeños diversos (33% de la flora). Este es
también el sistema más frecuente para todas las
formas de vida de las plantas. Sin embargo, la
frecuencia de los polinizadores difiere entre los
distintos estratos del bosque (Koptur et al. 1988;
Cuadro 8.1). En el sotobosque, la frecuencia de
polinización por aves, mariposas, abejas pequeñas
y abejas es alta, en comparación al total de la
flora.
Las
lianas
presentan
incidencia
relativamente alta de polinización por escarabajos
y abejas grandes. En general, los estratos altos de
Monteverde (árboles de dosel y subdosel) tienen
alta frecuencia de polinización por insectos
diversos; y la polinización por esfíngidos,
mariposas nocturnas y abejas pequeñas, es
también relativamente alta para los árboles. La
polinización por insectos pequeños diversos es
especialmente alta (48#) para árboles grandes
(258 especies), para los cuales la polinización por
escarabajos es rara (0,8%); no existe polinización
por aves, ni mariposas. Sin embargo, las epífitas
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(en el dosel y subdosel) añaden polinización por
colibríes al estrato superior (Cuadro 8.1). El
bosque más alto de La Selva presenta una
estratificación aún más pronunciada de los
sistemas de polinización (Bawa 1992, Kress y
Beach 1994, Kato 1996).
Efectividad del polinizador. Las flores de
muchas especies en Monteverde son visitadas por
una amplia variedad de animales, los cuales
pueden variar en su efectividad como
polinizadores. Para demostrar cuál de los agentes
de transporte de polen es el más efectivo como
polinizador, es necesario hacer estudios
meticulosos (Schemske y Horvitz 1984, Herrera
1987, Murawski 1987, Bawa 1994). Las flores no
especializadas, que son accesibles a una variedad
de pequeños insectos, ameritan atención
particular. Monteverde ofrece la oportunidad de
poner a prueba los supuestos de base de que (1) a
elevaciones medias hay menos polinizadores; (2)
la mayoría de los pequeños visitantes florales son
capaces de efectuar polinización y (3) la mayoría
de los insectos pequeños que visitan esas flores
son esencialmente intercambiables (Bawa 1994).
Efectos de la elevación: polinización de
árboles. Aparentemente, la frecuencia de los
sistemas de polinización de los árboles cambia
con la elevación (Bawa 1990). La polinización de
árboles medianos y grandes por insectos pequeños
diversos y abejas pequeñas es casi dos veces más
común en Monteverde (500 especies examinadas),
que en La Selva (125 especies de arboles
examinadas) (Kress y Beach 1994). La
polinización por viento es casi seis veces más
frecuente en Monteverde que en La Selva. La
frecuencia de polinización por escarabajos,
murciélagos y abejas grandes es mucho más baja.
Los otros dos bosques neotropicales montanos
estudiados a la fecha se parecen a Monteverde en
cuanto a la importancia de los insectos pequeños
diversos como polinizadores de árboles
(Sobrevilla y Arroyo 1982, Tanner 1982). En
Jamaica, existen menos sistemas de polinización,
y la polinización por viento es más frecuente,
como es de esperar para árboles de islas (Tanner
1982).
Tres factores contribuyen a esas diferencias
altitudinales. Primero, a medida que cambian las
condiciones físicas con la elevación, también
debería cambiar el tipo de polinizador que es más
efectivo. A grandes altitudes (2750 - 4000m), es

más frecuente y más efectiva la polinización por
aves, que por abejas y mariposas nocturnas,
probablemente debido a que las aves pueden estar
activas en días fríos, lluviosos y nublados (Cruden
1972, Cruden et al. 1976). La predominancia de
polinización por abejas pequeñas e insectos
pequeños diversos, que forrajean como
generalistas en Monteverde, puede ser en parte
explicada por las condiciones impredecibles de
frío, neblina y viento (Koptur et al. 1988).
Segundo, las diferencias florísticas y de
formas de vida entre los sitios de baja y mediana
elevación, podrían explicar las diferencias en los
sistemas de polinización. Por ejemplo, la
frecuencia de Lauraceae (la mayoría de las cuales
son polinizadas por insectos pequeños diversos),
Fagaceae (algunas polinizadas por viento,
particularmente Quercus spp.) y Ericaceae
(principalmente polinizadas por aves), es mayor
en bosques montanos; mientras que Arecaceae (a
menudo polinizadas por escarabajos) y Fabaceae
(frecuentemente polinizadas por abejas), decrecen
en importancia en el bosque nublado, en relación
con los bosques muy húmedos de tierras bajas. De
manera similar, la incidencia de epífitas, muchas
de las cuales son visitadas por colibríes, decrece
con la elevación (Feinsinger et al. 1987; ver
Busby, "Polinización de epífitas de Ericaceae por
colibríes en el dosel del bosque nuboso").
Tercero, los cambios en abundancia de los
diferentes grupos de insectos, la frecuencia de los
sistemas sexuales florales (hermafroditismo,
monoicía y dioicía) y los sistemas de
apareamiento (compatibilidad polínica; Sobrevilla
y Arroyo 1982), podrían determinar cambios en la
frecuencia de los sistemas de polinización. Por
ejemplo, los incrementos en la frecuencia de la
dioicía podrían estar acompañados por
incrementos en los tipos de polinizadores
asociados con flores abiertas, comunes en los
árboles neotropicales dioicos; o viveversa.
Perturbaciones e interacciones de polinización.
Las perturbaciones naturales ocurren a varias
escalas, las comunidades son mosaicos de parches
de hábitat que difieren en edad, estructura y
composición de especies. Se conoce muy poco
sobre cómo la heterogeneidad natural de la
vegetación de un bosque, afecta otros
componentes de la estructura comunitaria,
particularmente en relación con las interacciones
entre animales o entre plantas y animales. Los
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8.1.4. Compartiendo polinizadores:
perspectiva del gremio de plantas

estudios
en
Monteverde
han
analizado
directamente estas preguntas (Feinsinger et al.
1987, 1988a, b, Linhart et al. 1987a, b). Las
interacciones de polinización entre colibríes y
plantas fueron estudiadas en tres tipos de “parche”
que reflejan las escalas naturales de las
perturbaciones: bosque, claros por caída de
árboles y claros de mayor tamaño, hechos
experimentalmente,
para
simular
los
deslizamientos pequeños (Feinsinger et al. 1987).
Las flores polinizadas por colibríes eran
visitadas y polinizadas de forma similar en los tres
tipos de parche. No se halló evidencia de una
variación significativa en las interacciones avesplantas relacionada con las perturbaciones, a pesar
de que los claros más grandes tenían mayores
densidades de unas pocas especies, y más visitas
de aves que perforan las flores. Los polinizadores
en los sitios perturbados fueron casi igualmente
predecibles, llevaron cargas de polen similares,
visitaron flores de una especie con similares
frecuencias (aunque con mayor variabilidad en
claros grandes) y depositaron similares cantidad
de polen que en el bosque. Los mismos parches
fueron utilizados para estudiar los patrones de
disponibilidad y consumo de néctar por aves
(Feinsinger et al. 1988b). Estos autores
documentaron la disponibilidad y diversidad de
néctar, uso y demanda por aves, y amplitud y
solapamiento de las dietas. Algunas características
difirieron entre parches, pero de forma distinta. En
general, las respuestas al mosaico de
perturbaciones naturales fueron sutiles, variadas y
complejas.
Estos estudios de interacciones ave-planta
sugieren una fuerte distinción entre los efectos de
perturbaciones naturales de pequeña escala, y las
perturbaciones antropogénicas de gran escala,
sobre las interacciones, las características de las
poblaciones y los ensambles comunitarios. La
perturbación natural no causó ni las fluctuaciones
grandes en la disponibilidad de recursos, ni los
cambios en la composición de especies,
reportados para las perturbaciones antropogénicas
de gran escala en Monteverde (Feinsinger 1976,
1978), y en Trinidad y Tobago (Feinsinger et al.
1985). Dichos estudios también sugieren cautela
al suponer que las perturbaciones antropogénicas
de
gran
escala,
simplemente
reflejan
perturbaciones naturales a escala mayor.

la

La mayoría de las especies de plantas
comparten polinizadores. Estos pueden interactuar
de forma neutral, competir o facilitarse la
polinización unos a otros; el resultado varía con
las condiciones ecológicas locales (Rathcke
1983). En Monteverde se han realizado estudios
experimentales de las posibles consecuencias
ecológicas
y
evolutivas
de
compartir
polinizadores.
Efectos de vecindario en las plantas
polinizadas por aves. Con base en información
detallada de las interacciones entre colibríes y su
estructura de gremio (Feinsinger 1976, 1978), los
investigadores
liderizados
por
Feinsinger
examinaron las interacciones planta-planta y los
patrones poblacionales y comunitarios, brindando
una de las bases de observaciones y experimentos
más completas de interacciones planta-planta,
dadas por compartir polinizadores. Uno de los
focos de atención fue cómo las especies de plantas
polinizadas por colibríes y que son vecinas, se
afectan unas a otras en su éxito de polinización.
Dentro de cada uno de los dos gremios de plantas
polinizadas por aves, la mayoría de las plantas
viven con compañeras de gremio y solapan sus
periodos de floración. Se examinaron las cargas
de polen en los estigmas de cuatro especies de
plantas en varias ocasiones durante la época de
floración, en distintos vecindarios florales
(Feinsinger et al. 1986). Si los vecinos afectan la
polinización vía competencia por el servicio del
polinizador,
mayor
cantidad
de
granos
compatibles deberían ser entregados sobre los
estigmas, en vecindarios con mayor densidad de
flores de la misma especies; y menor cantidad
cuando el vecindario incluye otras especies. El
compartir polinizadores no tuvo un efecto
consistente de competencia. El éxito de
polinización de unas flores por otras sólo fue
afectado de forma esporádica. En las pocas
ocasiones en que sí se detectaron efectos, algunos
fueron de competencia y otros de facilitación.
Existe un mecanismo de competencia
(Feinsingery Busby 1987, Feinsinger et al.
1988b). En una serie de experimentos de
laboratorio, que controlaban la secuencia en que
un ave visitaba las flores de una especie (sin
compartir polinizador), o de dos especies
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(compartiendo
polinizador),
el
compartir
polinizador causó una declinación en la dispersión
y recepción del polen. El mecanismo es la pérdida
del polen; cuando un ave visita dos especies de
flores en un solo viaje de forrajeo, el polen de una
especie puede perderse en las flores de la otra
especie. El mismo efecto local del vecindario
puede ocurrir en el campo, pero difiere en
distintos grados, según la especie (Feinsinger et
al. 1991). Aun cuando algunos compañeros de
gremio pueden afectar negativamente el éxito de
polinización de otros, puede que no ejerzan
presión de selección significativa (Feinsinger et
al. 1986, 1992). Las plantas polinizadas por aves
en Monteverde no muestran consistentemente los
vínculos predichos entre los mecanismos de
competencia, los efectos poblacionales y la
organización comunitaria (Feinsinger y Tiebout
1991).
Desplazamiento de caracteres: predicción y
puesta a prueba. Se creía que las plantas que
comparten polinizadores se beneficiaban de
características que reducían el grado en que
compartían al polinizador. Por ejemplo, las
plantas pueden hallarse bajo fuerte presión de
selección para florecer en distintos periodos de
tiempo, especialmente si las presiones de
selección en contra no son fuertes. En ese
escenario, los periodos de floración estarían
desplazados uno de otro. La idea ha ha sido objeto
de intenso debate (e.g., Poole y Rathcke 1979,
Wheelwright 1985a), y la investigación en
Monteverde ha contribuido sustancialmente al
mismo.
Murray et al. (1987) mostraron que existe el
potencial para la competencia vía compartir
polinizadores, en dos gremios de arbustos y
epífitas que son polinizadas por colibríes, porque
estas aves se mueven entre especies distintas de
plantas durante el forrajeo, pueden cargar polen
de más de una especie y pueden transferir polen
entre especies (esencialmente, desperdiciando
polen; Feinsinger et al. 1991). A pesar de la
potencial competencia, ninguno de los gremios
mostró desplazamiento fenológico de la floración
en Monteverde. Utilizando registros de largo
plazo de los periodos de floración y pruebas
rigurosas de las diferencias fenológicas, (sensu
Poole y Ratchke 1979, Fleming y Partridge 1984),
Murray et al. (1987) no hallaron evidencias de
una organización temporal. Estos autores tampoco

encontraron evidencia de la alternativa de
divergencia evolutiva en la localización del polen:
medidas a escala fina de la longitud y posiciones
de las estructuras reproductivas en flores
masculinas y femeninas, no revelaron mayor
desplazamiento morfológico entre especies de
plantas con periodos de floración similares, que
en aquellas con periodos muy distintos (Murray et
al. 1987).
¿Por qué no difieren la morfología y fenología
florales? Las respuestas parecen no incluir
restricciones estacionales, de fructificación o
filogenéticas en los gremios estudiados. Si bien la
competencia por la polinización puede ocurrir (al
nivel del vecindario local de las flores), es
limitada y esporádica (Feinsinger et al. 1986,
1992). Conclusiones similares se obtuvieron de 23
especies de árboles de Lauraceae cuyas semillas
son dispersadas por las mismas aves, y que
pueden compartir algunos de sus polinizadores,
que son insectos pequeños (Wheelwright 1985b;
ver Wheelwright, "Una hipótesis acerca del
tiempo de floración y fructificación en árboles
competidores tropicales”). Los periodos de
floración no están desplazados y los periodos de
fructificación están solapados, en lugar de
separados. Estos estudios muestran que compartir
los servicios de los dispersores, no resulta
necesariamente en desplazamientos de caracteres
fenológicos, ni morfológicos (Feinsinger 1987).
Las mediciones a escala fina pueden también
ser utilizadas para evaluar el potencial para
compartir
polinizadores.
Koptur
(1983)
documentó los patrones temporales de floración
entre individuos, poblaciones, especies y flores
individuales de siete especies de árboles de Inga
(Fabaceae). Las observaciones sugieren que se
comparten
los
polinizadores
de
forma
significativa, pero las mediciones a escala fina
revelan que en realidad se comparten poco. Los
tres estudios sugieren que no puede suponerse que
exista competencia planta-planta entre miembros
del mismo gremio que comparten polinizadores.
Tampoco pueden estudiarse las interacciones, ni
los patrones fenológicos como fenómenos
aislados, especialmente en gremios ricos en
especies, como son característicos en Monteverde.
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8.1.5. Patrones de polinización

compatibles entregados por óvulo. Solamente se
halló una especie para la cual las flores
polinizadas colectaron suficientes granos de polen
por óvulo. La mayoría de las flores de las otras
nueve
especies
no
fueron
polinizadas
suficientemente (W. Busby y S. Kinsman, datos
no publicados).
Aun si la actividad de los polinizadores es alta,
la polinización efectiva puede ser rara.
Polinizaciones experimentales se combinaron con
observaciones detalladas de polinizadores y flores
para determinar la frecuencia de polinización que
es altamente efectiva, para dos especies comunes
de árboles auto-incompatibles de Inga spp.
(Fabaceae), que florecen masivamente en
Monteverde. Los visitantes de estos árboles son
voladores fuertes tales como colibríes, esfíngidos
y miembros de la familia Hesperiidae (skippers),
que son capaces de transportar polen a lo largo de
grandes distancias, pero lo hacen con baja
frecuencia. Aunque la tasa de visitas es alta y la
mitad de las flores recibe polen, relativamente
pocas reciben polen de exocruza, como es
requerido (Koptur 1984a).

El éxito reproductivo de una planta depende en
parte de cuántos granos de polen compatible (por
óvulo) acumulan sus estigmas. Inferir la cantidad
y pureza de las cargas polínicas con base en
información como la frecuencia de visitas por
polinizadores potenciales, puede ser engañoso.
Además, la noción de que el éxito reproductivo
está altamente correlacionado con la cantidad y
pureza de la carga polínica recibida por el
estigma, puede ser simplista. Una gran cantidad
de granos de polen puede no ser siempre lo
óptimo para la polinización (Young y Young
1992), y algunas especies de Monteverde no son
afectadas por la mezcla de granos compatibles con
polen heteroespecífico (S. Kinsman, datos no
publicados). Documentar limitaciones en la
polinización puede ser dificultoso y requiere de
técnicas experimentales (Dafni 1992, Young y
Young 1992, Kearns e Inouye 1993). El rol de la
limitación en la polinización en el éxito
reproductivo de una planta, debe ser determinado
para señalar con precisión si es que compartir
polinizadores
promueve
competencia
o
facilitación entre especies de plantas (Rathcke
1983, Feinsinger 1987).
La producción de semillas y frutos de muchas
plantas puede estar limitada por la polinización. Si
los polinizadores entregan más polen (o polen más
diverso), las plantas podrían desarrollar más
semillas (o semillas genéticamente superiores)
(Burd 1994). El éxito reproductivo limitado por
polinización puede ser especialmente común en
condiciones climáticas de montaña si los
potenciales polinizadores son menos activos (o
menos comunes), que a menores elevaciones. Las
bajas temperaturas y la neblina pueden restringir
los periodos de floración, reducir la abundancia de
los polinizadores o alterar la proporción relativa
de especies visitantes que difieren en su
efectividad como polinizadores. Los migrantes
altitudinales, o los visitantes raros pueden ser
importantes polinizadores para algunas especies
de plantas. Si bien no se han comparado especies
de plantas relacionadas entre sí a lo largo de
gradientes de elevación, algunas especies de
Monteverde no son polinizadas adecuadamente
(Bronstein 1988a). La carga polínica en el estigma
de 10 especies de plantas polinizadas por colibríes
se utilizó para calcular el número de granos

8.1.6. Investigación y conservación: las
parejas de las plantas
Consecuencias de la dispersión de polen sobre
la genética de las poblaciones. Los polinizadores
y dispersores de semillas contribuyen a establecer
los patrones de apareamiento de las plantas
(Hamrick et al. 1993). El potencial para que las
parejas polínicas de una planta se hallen distantes
y sean diversas, depende fuertemente de las
poblaciones de polinizadores y sus patrones de
movimiento. En términos de conservación, es
crucial entender cómo influyen los polinizadores
en las características genéticas de las poblaciones
de plantas. Los polinizadores que vuelan y pueden
mover el polen por distancias relativamente
grandes, son especialmente importantes para el
flujo génico (Hamrick y Loveless 1989). Las
abejas, esfíngidos y murciélagos son grandes
voladores y pueden moverse muchos kilómetros
mientras forrajean (Murawski 1995); los colibríes
que forrajean a lo largo de “líneas de trampeo”
(traplining) y los lepidópteros también pueden
afectar sustancialmente el flujo génico. Conocer el
rol de estos polinizadores en Monteverde ayudará
a determinar las consecuencias de la pérdida y

389

fragmentación del bosque, las declinaciones en las
poblaciones de plantas y polinizadores, y los
cambios en los recursos que mantienen a los
polinizadores.
Evidencia Tropical. La exocruza parece ser
frecuente en muchas poblaciones de árboles de
tierras bajas (Bawa et al. 1990), que mantienen
altos niveles de variación genética y experimentan
cuantioso flujo génico (Hamrick y Loveless 1989,
Hall et al. 1994, Murawski 1995, Chase et al.
1996). La gran mayoría de los árboles en La Selva
requieren exocruza (Kress y Beach 1994), y los
animales que actúan como vectores del polen
(generalmente abejas), importan los granos de
polen producto de la exocruza que se requieren
(Bawa 1974). Dieciséis especies comunes de
arbustos y árboles de la isla de Barro Colorado, en
Panamá, que representan una variedad de sistemas
de polinización y síndromes de dispersión,
muestran altos niveles de variabilidad genética e
importante
intercambio
genético
entre
poblaciones (Hamrick y Loveless 1989). Árboles
menos comunes en el mismo sitio, muestran
menor variabilidad genética (Murawski 1995).
Patrones similares de variación en árboles de
bosques tropicales de Asia, son atribuidos en parte
al comportamiento de los polinizadores
(Murawski 1995).
Preguntas en Monteverde. Conocemos poco
sobre flujo génico, variabilidad genética y la
efectividad de los polinizadores para la mayoría
de las plantas de la región de Monteverde (Koptur
1984a, Linhart et al. 1987a). La única especie de
árbol que ha sido estudiada en Monteverde
(Gibson y Wheelwright 1996; ver Gibson,
"Dispersión de semillas y establecimiento de
plántulas en una especie de árbol lauráceo”)
mostró flujo génico. Los tamaños efectivos de las
poblaciones pueden diferir de aquellos en tierras
bajas, porque los fuertes gradientes de elevación
hacen colapsar los hábitats disponibles. Los
migrantes altitudinales (e.g., algunos colibríes,
mariposas y esfíngidos), podrían proveer
movimientos de polen desde larga distancia de
manera ocasional, aunque el estudio de los
patrones originales puede ser imposible
actualmente, porque la mayor parte del bosque de
las laderas de Pacífico, ha sido eliminado. Los
sistemas
de
apareamiento
en
cortinas
rompevientos producto de reforestación podrían
no ser característicos, si es que los brinzales de

vivero fueron derivados de unos pocos árboles
parentales.
El mantenimiento de los ecosistemas a través
de los cuales viajan los polinizadores y
dispersores por distancias cortas y largas, es
crucial (ver Williamson y Darling, "La Ventana
en Monteverde: Un corredor migratorio para los
insectos”; Nielsen y DeRosier, "Las cortinas
rompevientos como corredores de aves”; y
Harvey, "Los rompevientos como hábitats para
árboles”). La demostración de los patrones de
flujo génico entre plantas, especialmente a través
de gradientes de elevación, podría brindar
argumentos fuertes sobre la necesidad de un
sistema integrado de reservas y corredores que
mantengan las poblaciones de polinizadores y
dispersores (ver Cap. 12, Biología de la
Conservación). Incluso una simple especie de
planta que ocupa un rango de elevación
restringido, puede tener polinizadores y
dispersores de semillas que dependen de recursos
ampliamente distribuidos (Bronstein 1995). El
estudio de las especies de plantas de los
fragmentos de bosque es especialmente
importante (Hall et al. 1994,1996, Boshier et al.
1995a, b, Chase et al. 1995), en particular
aquellas de las laderas del Pacífico que fueron en
exceso deforestadas. Sus patrones de flujo génico
probablemente ya fueron alterados por la pérdida
de los dispersores o de las parejas, por la
extirpación o el aislamiento. Aun si las
poblaciones de plantas y sus polinizadores
persisten en los fragmentos por periodos largos, el
aislamiento puede conducir a alteraciones en las
estructuras genéticas y de apareamiento, pérdida
de variación genética y depresión por endogamia
(sensu Bawa 1990). Los estudios de estructura
poblacional y flujo génico en plantas pueden
mejorar la toma de decisiones en conservación,
ayudar a evaluar la necesidad de corredores, y
motivar la restauración local de los recursos para
los polinizadores y dispersores de semillas
(Murawski 1995).
8.2. Interacciones planta-frugívoro
8.2.1. ¿Por qué dispersar semillas?
La
ubicuidad
de
las
características
morfológicas asociadas con la dispersión de
semillas, implora por una explicación de las
ventajas de mover semillas lejos de su origen. La
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“hipótesis del escape” de Howe y Smallwood
(1982), postula que la dispersión, aun si es al azar
en cuanto a dirección, beneficia a la planta al
reducir la depredación denso-dependiente sobre
las semillas y plántulas y/o la competencia entre
plántulas (o entre ellas y los árboles parentales)
cerca del árbol parental. La “hipótesis de
colonización" postula que la dispersión beneficia
a las plantas al incrementar la probabilidad de que
algunos individuos de su progenie, lleguen a
parches de hábitat adecuados, los cuales están
presentes de forma aleatoria en el espacio y
tiempo (e.g., claros por caída de árboles). La
“hipótesis de dispersión dirigida", sugiere que la
dispersión por ciertos animales resulta en
movimientos no aleatorios de las semillas hacia
sitios particulares, donde la probabilidad de
germinación y establecimiento es alta (e.g.,
dispersión por hormigas a pilas de desechos en
troncos podridos). Estas ideas son un marco útil
para entender la coevolución entre frugívoros y
plantas.

o del fruto para formar un ala o pluma que
incremente la superficie de la unidad de
dispersión. Los mejores ejemplos en Monteverde
son hierbas o epífitas en la familia de compuestas
(Asteraceae),
por
ejemplo,
Senecio
y
Neomirandea. Algunos árboles de Monteverde
también producen semillas dispersadas por viento
(e.g.,
Roupala
glaberrima
[Proteaceae],
Lonchocarpus sp. [Fabaceae] y Weinmannia sp.
[Cunoniaceae]).
Dispersión por agua Las semillas dispersadas
por agua generalmente pueden flotar por largos
periodos, debido a un cociente alto área/volumen
de las diminutas semillas, o a un dispositivo que
permita flotación, por ejemplo, cocos y mangles.
El único ejemplo nativo de Monteverde es
Heteranthera reniformis (Pontederiaceae). La
dispersión secundaria por agua (movimiento
adicional de semillas que ya han sido dispersadas
por otros medios), puede ocurrir para algunas
especies.
Dispersión balística Algunas plantas producen
frutos (a menudo cápsulas) que “explotan" cuando
están maduros, expulsando las semillas una corta
distancia. Cuando están maduros, la pared de los
frutos se separa a lo largo de una o más suturas,
permitiendo que parte de la pared del fruto cambie
rápidamente de forma y arroje las semillas.
Ejemplos en Monteverde incluyen la enredadera
Cyclanthera explodens (Cucurbitaceae), el árbol
de la ladera del Pacífico Hura crepitans
(Euphorbiaceae) y la hierba exótica Impatiens
walleriana (Balsaminaceae); además de la
mayoría de las especies de Acanthaceae.
Dispersión por gravedad o por mecanismo
desconocido Para un número reducido de
especies, no existe una estructura especializada
para mover a las semillas lejos del parental, ya sea
por factores físicos o por animales. Las semillas
simplemente caen desde la planta. Estudios más
profundos de estas plantas podrían revelar un
medio más efectivo de dispersión, o que el agente
de dispersión con el cual la planta evolucionó
podría estar extinto, como ocurre con algunas
especies comunes de árboles en la Provincia de
Guanacaste (Janzen y Martin 1982, pero ver
Howe 1985).
Síndromes de dispersión: biótica. Hormigas
Las semillas adaptadas a la dispersión por
hormigas son típicamente pequeñas y poseen un
cuerpo rico en lípidos (algunas veces rico en

8.2.2. Quién come qué, dónde, cómo y por
qué
Así como las plantas pueden categorizarse
sobre la base de sus polinizadores potenciales, los
ecólogos agrupan las plantas en categorías
amplias de “síndromes de dispersión”, con
características como el color, tamaño, número de
semillas, contenido de nutrientes, presencia de
cáscara, las cuales están asociadas con los agentes
de dispersión (van der Pijl 1969).
Síndromes de dispersión: abiótica. Dispersión
por viento
La dispersión exitosa por
viento requiere mecanismos que reduzcan la
velocidad a la que caen las semillas, de forma que
los movimientos laterales del aire lleven a la
semilla lejos del parental. Una forma de lograrlo
es reducir mucho el tamaño de la semilla; los
mejores ejemplos de esta reducción en
Monteverde se hallan entre las orquídeas,
bromelias y begonias. Semillas muy reducidas se
hallan también en familias que están típicamente
asociadas con la dispersión por animales, por
ejemplo, Centronia phlomoides, Monochaetum
spp., y otras especies de Melastomataceae, la
mayoría de las cuales son dispersadas por aves.
Otra forma de reducir la velocidad de caída, es
agrandar alguna parte de la cubierta de la semilla
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almidón) adherido (llamado elaiosoma), que
funciona como recompensa para la hormiga.
Dichas semillas son generalmente llevadas al
hormiguero, donde el elaiosoma es removido y
consumido. La semilla es generalmente
descartada en una pila de desechos cerca del nido.
Estas pilas de desechos son frecuentemente los
sitios principales de establecimiento de plántulas,
libres de competencia con otras plantas y ricos en
materia orgánica. Una especie de Monteverde que
se ajusta al síndrome de dispersión por hormigas
es Langsdorffia hypogaea (Balanophoraceae). Las
hormigas que se alimentan de semillas pueden
actuar en ocasiones como dispersores secundarios
de semillas dispersadas en primera instancia por
aves (Byrne y Levey 1993, Levey y Byrne 1993);
la importancia de esas no ha sido estudiada en
Monteverde. Las hormigas granívoras parecen ser
considerablemente
menos
abundantes
en
Monteverde que en las tierras bajas de Costa Rica
(ver Cap. 4, Insectos y Arañas). Hay una escasez
general de plantas dispersadas por hormigas en
Monteverde, y la depredación de semillas por
hormigas en la hojarasca y el suelo parece ser
también menor que en otros bosques (K. G.
Murray, datos no publicados).
Vertebrados
Los vertebrados dispersan
semillas de tres maneras: (1) encondiéndolas o
acumulándolas de forma esparcida (en inglés:
caching and scatterhoarding), (2) adhesión
externa y (3) por ingesta. Las plantas adaptadas a
la dispersión por mamíferos o aves que almacenan
las semillas para consumo posterior, no presentan
estructuras especializadas adicionales a una
cáscara gruesa que actúa como protección. La
mayoría de las semillas son posteriormente
consumidas, pero aquellas cuya localización es
olvidada generalmente han sido escondidas en
sitios donde su probabilidad de germinación y
supervivencia es alta. Las semillas adaptadas a
esta forma de dispersión (posiblemente por chizas
rosilla y guatusas en Monteverde) incluyen robles
e Inga spp.
Las semillas adaptadas a la dispersión por
adhesion al exterior de los animales, generamente
tienen cubiertas u otras estructuras modificadas
como ganchos o espinas que se pegan al pelaje o
plumas de los vertebrados. Los mejores ejemplos
de esto, tanto en Monteverde, como en zonas
templadas, son los miembros de Fabaceae (e.g.,
Desmodium sp.) y Asteraceae (e.g., Bidens

pilosa). Ejemplos más conspicuos en la Reserva
Biológica Bosque Nubosode Monteverde (en
adelante RBBNM o la Reserva) son Uncinia
hamata (Cyperaceae), la cual se adhiere via una
bráctea
floral
curvada
y
Pisonia
sp.
(Nyctaginaceae), que tiene glándulas pegajosas.
Entre las plantas adaptadas a la dispersión
aprovechando el paso por el tracto digestivo de
vertebrados, se pueden reconocer síndromes
asociados a diferentes grupos animales. Los frutos
adaptados para el conumo por murciélagos son
generalmente de color amarillo pálido, verde o
blanco, a menudo aromáticos y contienen una
recompensa rica en carbohidratos o lípidos. Los
frutos consumidos por mamíferos no voladores
(principalmente monos, pero también carnívoros
como pizotes y martillas) son generalmente
verduzcos, marrones o amarillos; frecuentemente
aromáticos, y a menudo están contenidos en una
cápsula o vaina. Los frutos consumidos por aves
son típicamente de colores brillantes, sin olor y
poseen recompensas de carbohidratos, lípidos y/o
proteninas. Muchos frutos están contenidos en
cápsulas que se abren revelando semillas con
arilos (apéndices carnosos y ricos en nutrientes
que cubren parcial o totalmente la semilla)
fuertemente coloreados. Un subgrupo de plantas
dispersadas por aves poseen frutos con alta
concentración de lípidos y proteínas, y tienen una
sola semilla grande, la cual es dispersada
principalmente por frugívoros grandes, como
tucanes o quetzales (Pharomachrus mocinno).
Entre las plantas que utilizan colores brillantes
para atraer forrajeadores con orientación visual,
como aves, algunos colores y combinaciones de
colores en el fruto son más comunes que otras. De
un total de 252 especies de frutos “para aves"
examinados por Wheelwright y Janson (1985) en
Monteverde, 41% fueron clasificados como
"negros" (incluyendo azul muy oscuro y negro
rojizo), 25% como “rojos" (incluyendo escarlata y
rosado), 11% como anaranjados, 10% como
“blancos”, 6% “azules" (incluyendo violeta y
púrpura), 4% como “marrones” (incluyendo rojo
oscuro apagado), 3% amarillos y 1% verdes. Estas
proporciones son consistentes con las halladas
para frutos en bosques del Parque Nacional Manú,
en Perú (Wheelwright y Janson 1985), el sur de
Florida (Long 1971), Europa (Tufeek 1963),
Nueva Zelanda y Australia (Willson et al. 1989).
Muchas especies de plantas, tanto en Monteverde,
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como en otros sitios, combinan el color de los
frutos con colores fuertemente contrastantes de
los frutos inmaduros, brácteas, pedicelos y otras
estructuras accesorias, para producir despliegues
más conspicuos (Fig. 8.2). La combinación de

negro y rojo es la más frecuente en esas especies.
Este patrón está presente en el 18% de las
especies de Monteverde, representando 21
familias de plantas (Wheelwright y Janson 1985).

Figura	
  8.2.Los	
  espectaculares	
  frutos	
  de	
  Heisteria	
  acuminata	
  contienen	
  una	
  semilla	
  desproporcionadamente	
  grande	
  
y	
  poca	
  pulpa.	
  Fotografía	
  de	
  Nathaniel	
  Wheelwright.	
  

En otros lugares del mundo, las plantas están
adaptadas a la dispersión por reptiles, peces y

cangrejos de tierra, pero desconocemos
representantes en Monteverde de esos tipos de
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dispersión. Peces frugívoros y lagartijas
herbívoras de gran tamaño están ausentes del area,
probablemente debido a los factores climáticos y
topográficos.
Distribución de los síndromes de dispersión de
las plantas de Monteverde.
Los síndromes de
dispersión de las plantas de Monteverde se
resumen en la Fig. 8.3 (Wheelwright et al. 1984,

Bronstein y Hoffman 1987, Sargent 1994, K. G.
Murray, datos no publicados, Apéndice 1). En
muchos casos, las inferencias están basadas en las
características de las plantas, en lugar de
observaciones directas de eventos de dispersión.
Los agentes de dispersión de muchas especies
requieren ser investigados.

Figura	
  8.3.Frecuencia	
  (%	
  de	
  especies)	
  de	
  sistemas	
  de	
  dispersión	
  en	
  plantas	
  con	
  flores	
  de	
  Monteverde,	
  por	
  forma	
  
de	
  crecimiento.Se	
  incluyen	
  las	
  plantas	
  nativas	
  para	
  las	
  cuales	
  el	
  Apéndice	
  1	
  identifica	
  o	
  predice	
  el	
  sistema	
  de	
  
dispersión.	
  Abreviación	
  de	
  categoría:	
  BD	
  =	
  aves;	
  BDBT	
  =	
  aves/murciélagos;	
  BT	
  =murciélagos;	
  TM	
  =	
  mamíferos	
  
terrestres;	
  AM	
  =	
  mamíferos	
  arborícolas;	
  AE	
  =	
  exterior	
  de	
  animales;	
  ANT	
  =	
  hormigas;	
  EX	
  =	
  balística	
  o	
  explosiva	
  WD	
  =	
  
viento;	
  y	
  GR	
  =	
  gravedad.	
  

Es difícil comparar la flora de Monteverde con
la de otros sitios neotropicales, pues la mayoría de
los estudios proporcionan datos solamente para
una fracción de las plantas, generalmente los
árboles (Howe y Smallwood 1982). La dispersión
de árboles por animales es casi tan común en
Monteverde como en otros bosques neotropicales.
Más del 81% de las especies de árboles en la Fig.
8.3 parecen estar adaptadas para el consumo y

dispersión por vertebrados, en comparación con el
89% en Alto Yunda, Colombia (Hilty 1980), 92%
en La Selva, Costa Rica (Frankie et al. 1974) y
92% en Río Palenque, Ecuador (Gentry 1982). En
otros sitios, la adaptación para dispersión por aves
es en particular común, y alcanza 80% de las
especies de árboles dispersados por animales en
Monteverde, distribuidos ampliamente en varios
taxa. La adaptación para dispersión por
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murciélagos es mucho menos común entre las
plantas de Monteverde, y se concentra en un
pequeño número de taxa y formas de crecimiento,
principalmente
arbustos
(Piperaceae
y
Solanaceae)
y
enredaderas
(Araceae
y
Cyclanthaceae). Incluimos pocas especies en la
categoría "aves/murciélagos", porque la mayoría
de las especies con frutos carnosos entran en uno
u otro de los síndromes; es necesario hacer más
estudios sobre aves y murciélagos (Fig. 8.3). Las
plantas con adaptaciones más obvias a la
dispersión por hormigas son poco comunes en
Monteverde, quizás porque las condiciones de
baja temperatura y elevada humedad son
desfavorables para muchas de las especies
colectoras de semillas, que son responsables de la
dispersión en otros sitios (ver Cap. 4, Insectos y
Arañas). Esta categoría no incluye especies con
semillas pequeñas, las cuales son dispersadas
secundariamente por hormigas.
Las especies dispersadas por animales no
dominan en todas las formas de crecimiento. Una
mayoría de epífitas (66%) e hierbas (73%) están
adaptadas a la dispersión abiótica, especialmente
por viento (Apéndice 1). Sin embargo, la
dominancia de una sola familia (Orchidaceae)
entre las epífitas, (>350 especies de epífitas, todas
dispersadas por viento), opaca la importancia de
las aves como dispersoras de epífitas. Lianas y
arbustos quedan intermedios entre árboles e
hierbas, con aproximadamente 35-45% de sus
especies dispersadas de forma abiótica. El hecho
de que 35% de las hierbas terrestres posean
adaptaciones para dispersión por viento, es
sorprendente, pues se piensa que la dispersión
eólica predomina entre las plantas cuyos frutos
están en los estratos más altos del bosque (Howe y
Smallwood 1982). La mayoría de las hierbas
terrestres dispersadas por viento en Monteverde
son Asteraceae, y muchas son malezas, más
propias de bordes de caminos y cursos de agua,
que de bosques de dosel cerrado.
Formas de manipulación de frutos por
frugívoros en Monteverde. Los gremios de
animales frugívoros obtienen y consumen los
frutos de formas particulares. Aves y murciélagos
pueden comer frutos mientras están posados en la
planta que los produce, o transportarlos alguna
distancia antes de consumirlos. Este último
comportamiento es especialmente común entre los
murciélagos. Por ejemplo, en el Parque Nacional

Santa Rosa, Carollia perspicillata consume frutos
típicamente en lugares de descanso nocturno, a
30-40 m del árbol fuente (Heithaus y Fleming
1978). Las aves también utilizan diferentes
formas. Los atrapamoscas, contíngidos, túrdidos y
quetzales (Pharomachrus mocinno) por lo general
toman los frutos al vuelo, mientras que la mayoría
de los Thraupidae y Emberizidae pelan los frutos
mientras están posados. Los "moledores" por lo
general trituran los frutos en el pico luego de
pelarlos, y luego descartan la piel y la mayoría de
las semillas antes de tragar la pulpa; los
“engullidores" tragan el fruto entero, incluyendo
cáscara y semillas (Levey 1986). Un espectro
análogo de conductas de alimentación existe entre
los murciélagos y primates (Jordano 1992).
La misma dicotomía de conductas de
manipulación de frutos ocurre entre las aves que
consumen frutos de tres especies comunes de
plantas “pioneras” en Monteverde (Murray 1986b,
1988). Los frutos de estas especies fueron
constantemente ingeridos enteros por Myadestes
melanops (conocidos en inglés como Black-faced
Solitaires), Semnornis frantzii (Prong-billed
Barbets) y Phainoptila melanoxantha (Black-andyellow Silky Flycatchers), lo que dio como
resultado la amplia diseminación de las semillas.
Por su parte, Chlorospingus ophthalmicus
(Common Bush-Tanagers), Tangara dowii
(Spangle-cheeked Tanagers) y Pselliophorus
tibialis (Yellow-thighed Finches), se alimentan de
frutos de las mismas especies por trituración, pero
ingieren una minoría de las semillas, la mayoría
de las cuales dejan caer cerca de los parentales,
con pocas oportunidades de llegar a un claro de
caída de árboles. Las semillas ingeridas por
Pselliophorus tibialis fueron destruidas en el
tracto digestivo (Murray 1988). Los pequeños
tráupidos son tan eficientes para separar las
semillas de la pulpa, que probablemente sirven
como dispersores solamente para plantas con
semillas diminutas (<1 mm) (e.g., Ericaceae,
Melastomataceae, Gesneriaceae y algunas
Rubiaceae). Entre los visitantes de la higuera
Ficus pertusa se incluyen pequeños tráupidos,
como Euphonia spp. y Chlorophonia callophrys
(Golden-browed Chlorophonia), que trituran los
frutos y dejan caer las semillas debajo del
parental. Aulacorhynchus prasinus ingiere los
frutos enteros, probablemente dispersando las
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semillas de manera más amplia (Bronstein y
Hoffman 1987).
Amplitud de la dieta de los animales,
“amplitud de dispersores” y el paradigma
“especialización-generalización”. Dos artículos
seminales sobre coevolución planta-frugívoro
(Snow 1971, McKey 1975) motivaron muchos
estudios sobre interacciones planta-frugívoro. La
mayoría de los estudiosos modernos de las
interacciones plant-frugívoro (incluyendo los de
Monteverde), rastrean el origen de sus intereses a
esos artículos u otros relacionados (e.g., Howe y
Primack 1975, Howe 1977). McKey (1975)
propuso que el proceso coevolutivo condujo al
desarrollo de dos grupos de aves frugívoras y
frutos carnosos. Él definió como frugívoros
especialistas a aquellos que obtienen la mayor
parte de sus carbohidratos y lípidos de frutos, y
que poseen adaptaciones morfológicas y
fisiológicas que permiten un servicio de
dispersión de “alta calidad” para las plantas (e.g.,
reducción en la pared muscular del estómago,
fidelidad como visitantes de las plantas en
fructificación y alta dependencia de los frutos
como fuente de alimento). El servicio de
dispersión de alta calidad que proveen habría
favorecido la evolución de pequeñas cantidades
de frutos cosechables, con pulpa densa y rica en
proteínas y lípidos (frutos de "alta recompensa").
Los frugívoros especializados son grandes y
tienden a tragar los frutos enteros, favoreciendo la
evolución de semillas únicas y grandes, que no
pueden ser consumidas por aves pequeñas.
Frugívoros especialistas y plantas de alta
recompensa deberían interactuar intensamente, de
forma que cada especie de ave derive gran parte
de su alimento de un pequeño grupo de plantas, y
cada planta de alta recompensa dependa de un
pequeño grupo de potenciales dispersores.
Especies
como
Pharomachrus
mocinno,
Ramphastos sulfuratus (Keel-billed Toucans) y
muchas de sus plantas alimenticias, especialmente
aquellas de la familia Lauraceae, son ejemplos
clásicos
en
Monteverde
de
frugívoros
especializados y sus plantas alimenticias
coevolucionadas, bajo el esquema de McKey's
(1975).
Los frugívoros “oportunistas” de McKey son
aquellos que utilizan los frutos principalmente
como fuente de carbohidratos y/o agua, pero
dependen de otros alimentos como fuente de

lípidos y proteínas. Muchos son principalmente
insectívoros o son frugívoros como adultos, pero
alimentan sus polluelos con insectos. La gran
mayoría de las aves frugívoras cae en esta
categoría. Dado que estas especies carecen de un
mutualismo íntimo con plantas particulares, los
frugívoros oportunistas no poseerían las
adaptaciones que aseguran un servicio de
dispersión de alta calidad, como el que brindan los
frugívoros especialistas. Las plantas que dependen
de frugívoros oportunistas para su dispersión
deben hacer sus frutos disponibles a la mayor
variedad de aves posible, por lo que son frutos
pequeños, suculentos y ricos en carbohidratos; y
contienen numerosas semillas pequeñas, que
pueden ser tragadas inclusive por aves pequeñas
(frutos de "baja recompensa"). Debido a su
reducido tamaño, esos frutos pueden ser
producidos en gran cantidad. Especies de
Thraupidae, Emberizidae y Turdidae, son
frugívoros oportunistas en Monteverde; y la
mayoría de especies de Melastomataceae,
Solanaceae y Rubiaceae producen frutos de baja
recompensa.
La dispersión de polen y semillas por animales,
fue contrastada por Wheelwright y Orians (1982).
Ellos concluyeron que la predicción de una
coevolución
estrecha
entre
frugívoros
especialistas y plantas de alta recompensa fue en
gran medida errada:
Las plantas se benefician de dirigir a sus polinizadores
hacia “metas” definidas y reconocibles, una flor conespecífica, y pueden proveer incentivos florales que sirven
para atraer potenciales polinizadores. De hecho, existe un
“pago por entrega” del polen. En cambio, el destino para las
semillas (un sitio apropiado para germinar y establecerse) es
rara vez discernible y la dispersión hacia la base de una
planta conespecífica puede ser en realidad indeseable. Otra
diferencia importante es que los frugívoros reciben “pago
adelantado” (ver Peck, “Agroecología de la Prosapia:
salivazo y plagas de los potreros”).

Es poco probable que ocurra el requerimiento
clave para una coevolución estrecha de frugívoros
especializados y plantas de alta recompensa:
calidad de la dispersión consistentemente mayor
para especialistas de dieta que para generalistas.
Más probable es que muchas especies de aves
provean
una
calidad
de
dispersión
aproximadamente similar para muchas especies de
plantas. A lo largo del tiempo, el resultado neto no
será coevolución estrecha, sino coevolución
“difusa” (sensu Janzen 1980), con muchos
frugívoros y plantas no relacionadas que
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convergen en el mismo conjunto amplio de tipos
de frutos y conductas de alimentación
características. Los registros de alimentación en
Monteverde (Wheelwright et al. 1984, Bronstein
y Hoffman 1987, Wheelwright 1988a, Nadkarni y
Matelson 1989) proveen un ejemplo de cuán
difusas son las interacciones entre plantas y sus
dispersores. Existen muy pocos casos de una
planta que tenga un solo dispersor conocido, o de
un ave especialista que se alimente de una sola
especie de frutos (Jordano 1987).
En contraste con el paradigma de
"especialización-generalización",
Wheelwright
(1985b) predijo que la amplitud dietaria de las
aves en Monteverde sería proporcional a la
anchura de su boca abierta, porque todas las aves
podrían alimentarse de frutos pequeños, pero
solamente las grandes accederían a los de mayor
tamaño. Las aves frugívoras más grandes tienden
a alimentarse de muchos tipos de frutos
(Wheelwright et al. 1984). El “ganador” en
términos de amplitud dietaria es Aulacorhynchus
prasinus (ancho de boca 26 mm), que se alimenta
de 95 especies de plantas en el área de
Monteverde. Los otros frugívoros grandes bien
estudiados, Pharomachrus mocinno (21 mm),
Procnias tricarunculata (Three-wattled Bell-bird;
25 mm) y Chamaepetes unicolor (Black Guan; 31
mm) comían frutos de 38, 29 y 26 especies,
respectivamente. Sin embargo, varias aves más
pequeñas, incluyendo Chiroxiphia linearis (Longtailed Manakin; 8.5 mm), Turdus plebejus
(Mountain Robin; 12 mm) y Myadestes melanops
(11 mm), también poseen dietas muy amplias (37,
44 y 51 especies, respectivamente), por lo cual la
correlación positiva entre tamaño del ave y
número de especies de frutos en la dieta, tiene
muchas excepciones.
Los conteos del número de especies de frutos
comidos son estimadores inadecuados de la
importancia relativa de diferentes especies de aves
en la comunidad, pues no consideran el número de
otras aves que también proveen el servicio de
dispersión a las plantas. Por ejemplo, Myadestes

melanops, que consumen muchos frutos que
también son consumidos por una variedad de otras
especies, generalmente son considerados menos
importantes que Pharomachrus mocinno para el
mantenimiento de la comunidad de plantas de
Monteverde, pues las plantas que consume este
último (típicamente con semillas grandes),
probablemente
tienen
pocos
dispersores
alternativos. Sin embargo, los frugívoros
pequeños como Myadestes pueden ser más
importantes que los frugívoros grandes, por su
gran abundancia y amplia dieta (ver Murray, "La
importancia de diferentes especies de aves como
dispersoras de semillas”).
Tamaño y forma del fruto. La investigación
sobre frutos grandes y sus dispersores provee
evidencia de los efectos de la morfología y
comportamiento del dispersor sobre la forma y
tamaño máximo de las semillas (Howe y Richter
1982, Wheelwright 1993). Si bien los quetzales,
Procnias
tricarunculata
(bellbrids),
Aulacorhynchus prasinus y los pípridos pueden
comer frutos grandes, generalmente son incapaces
de tragar los frutos más grandes que obtienen de
las plantas (Wheelwright 1985a; Fig. 8.4). Las
aves dejan caer al suelo a menudo los frutos más
grandes, luego de intentar sin éxito tragarlos.
Probablemente, las consecuencias negativas de un
gran tamaño de fruto y semillas han conducido al
desarrollo de relaciones alométricas (cambios en
la forma del fruto en función a su tamaño; Mazer
y Wheelwright 1993). Los frutos más grandes son
más elongados, tanto dentro como entre
individuos de Ocotea tenera, entre especies de
Lauraceae de Monteverde y en una muestra de
167 especies en varias familias de plantas
dispersadas por aves; mientras que los frutos más
pequeños tienden a ser esféricos (Fig. 8.5). La
misma relación existe para semillas, lo cual
sugiere que la evolución de frutos o semillas
grandes se logra restringiendo el diámetro para
facilitar el consumo por aves, al tiempo que se
incrementa la longitud.
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Figura	
  8.4.Cráneo	
  de	
  Pharomachrus	
  mocinno	
  (Resplendent	
  Quetzal)	
  al	
  lado	
  de	
  una	
  semilla	
  (arriba)	
  y	
  un	
  fruto	
  
(debajo)	
  de	
  Beilschmeidia	
  brenesii,	
  una	
  de	
  las	
  especies	
  de	
  Lauraceae	
  de	
  frutos	
  grandes	
  que	
  las	
  aves	
  son	
  capaces	
  de	
  
tragar.	
  Fotografía	
  de	
  Nathaniel	
  Wheelwright.	
  

Figura	
  8.5.Variación	
  del	
  tamaño	
  de	
  la	
  semilla	
  en	
  Ocotea	
  tenera.	
  Fotografía	
  de	
  Nathaniel	
  Wheelwright.	
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Manipulación del comportamiento y fisiología
del dispersor por las plantas.
Las interacciones
planta-frugívoro en Monteverde también se
refieren a cómo las plantas mejoran su éxito
reproductivo influenciando el comportamiento o
la fisiología de los animales frugívoros.
Tamaño de la cosecha La característica de la
planta más comúnmente estudiada por su efecto
sobre el comportamiento del dispersor, ha sido el
tamaño de la cosecha de frutos (Howe y De
Steven 1979, Howe y Vande Kerckhove 1979,
1981, Moore y Willson 1982, Stapanian 1982,
Davidar y Morton 1986). Grandes cosechas de
frutos maduros deberían atraer mayor número de
dispersores con orientación visual, como aves,
que dispersan más semillas sobre una superficie
más
amplia.
Sin
embargo,
cosechas
extremadamente grandes de frutos maduros,
pueden permitir que los frugívoros se queden en o
cerca de la copa de la planta con frutos por
periodos largos y dispersen las semillas de forma
ineficiente. Estas presiones de selección
conflictivas, llevaron a predecir que cosechas
intermedias darían el mayor éxito reproductivo
(Howe y Estabrook 1977).
Los estudios en Monteverde han dado apoyo
poco claro a esta visión. La frecuencia de visitas
por frugívoros grandes a cuatro especies de
Lauraceae que producían grandes cosechas de
frutos pequeños, fue mayor que a otras cuatro
especies de la misma familia, que producían
pequeñas
cosechas
de
frutos
grandes
(Wheelwright 1991). Debido a que los frutos
pequeños pueden ser tragados por una variedad
mayor de especies de aves (Wheelwright 1985b),
es confuso si el patrón observado deriva del
tamaño de la cosecha, el tamaño del fruto o
ambos. Comparaciones similares dentro las
especies, donde el rango de tamaño de frutos es
menor, deberían permitir una prueba más
contundente de esta hipótesis. El tamaño del fruto
varía considerablemente, aun dentro de una
especie: el diámetro promedio del fruto en 46
plantas de Ocotea tenera, varió entre 1.55 y 2.25
cm (Wheelwright 1993). La variación del tamaño
del fruto dentro las especies también puede tener
consecuencias en el éxito reproductivo; la
proporción de la cosecha de frutos que fue
removida con éxito por aves (antes que dañada
por depredadores de semillas o ignorada) en 0.
Tenera, estuvo correlacionada positivamente con

el diámetro promedio del fruto (Wheelwright
1993).
Wheelwright (1991), tampoco encontró la
relación positiva entre el tamaño de la cosecha y
la duración de la visita, predicha por algunos
autores. Las aves generalmente pasaron sólo
cortos periodos (la mitad de las visitas duraron <4
min) en los árboles de ocho especies de
Lauraceae, independientemente del tamaño de la
cosecha. Algunos quetzales permanecieron en el
árbol hasta una hora y algunos Aulacorhynchus
prasinus se quedaron en el mismo árbol hasta por
4h, pero esos casos fueron raros. La duración de
las visitas tendía a ser mayor en árboles con frutos
grandes, quizás porque estos requerían mayor
tiempo de procesamiento.
Murray (1987) halló que la proporción de
plantas que reciben al menos algunas visitas de
aves frugívoras en un día dado, incrementaba con
el tamaño de la cosecha en tres especies de plantas
pioneras (Phytolacca rivinoides, Witheringia
meiantha [previamente nombrada W solanacea] y
W. coccoloboides). El número absoluto de frutos
removidos por día incrementó a lo largo de todo el
rango de tamaños de cosecha para las tres
especies, pero la proporción removida disminuyó
(i.e., la remoción de frutos de plantas con grandes
cosechas no incrementó proporcionalmente con el
tamaño de la cosecha). No hubo indicación de un
pico en la tasa de visitas o de remoción en las
cosechas intermedias y, debido a que es
improbable que el “desperdicio” de frutos no
consumidos de individuos con grandes cosechas,
resulte en una menor supervivencia de plantas
adultas en las pioneras de vida corta, la mayor
tasa de visitas y número de semillas dispersadas
en cosechas altas, implicaría selección hacia la
maduración sincrónica de frutos (Murray 1987).
Así, los estudios en Monteverde apoyan la
predicción general de que una cosecha grande de
frutos influye en el comportamiento de los
dispersores de forma beneficiosa para la planta,
aunque el apoyo es solamente equívoco en casos
particulares.
Control químico y tiempo de tránsito de las
semillas Las plantas pueden mejorar su éxito
reproductivo manipulando el tratamiento que sus
semillas reciben en el tracto digestivo del
dispersor. Utilizando frutos artifiales hechos con
agar, azúcar y extractos de pulpa y semillas
naturales de Witheringia meiantha, Murray et al.
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(1994) mostró que algunos químicos no
identificados en la pulpa incrementan la tasa a la
que las semillas pasan por el tracto digestivo de su
principal dispersor, Myadestes melanops. Este
químico puede balancear las consecuencias del
tránsito de las semillas por el tracto de M.
melanops: las semillas que salían rápido fueron
viables más frecuentemente que aquellas que
permanecieron más tiempo en el tracto, pero
también fueron depositadas más cerca al parental.
Las distancias de dispersión más cortas son
desventajosas, ya que la probabilidad de hallar un
claro incrementa con la distancia de dispersión
(Murray 1988). Este estudio fue la primera
evidencia empírica de un agente “laxante” en un
fruto silvestre, adicional al contenido de fibra. Los
resultados podrían ser explicados por las ligeras
diferencias en concentración de azúcar en los
frutos experimentales, antes que por químicos
laxantes (Witmer 1996), pero otros datos indican
que esas diferencias eran demasiado pequeñas
para producir las observadas en el tiempo de
tránsito de las semillas (K. G. Murray, datos no
publ.). Posteriormente, Wahaj et al. (1998)
demostraron la existencia de un químico laxante
(no identificado) en los frutos de una especie
relacionada (Solanum americanum). Se requiere
más investigación para identificar la existencia de
químicos laxantes en Witheringia y otras especies,
y elucidar su rol en la ecología de la dispersión.

a decrecer de forma general y sólo presenta picos
débiles; pequeños picos en fructificación ocurren
en diferentes periodos cada año. La menor
estacionalidad en la fructificación, puede deberse
a que las plantas difieren en el intervalo entre
floración y maduración de frutos. Por ejemplo, la
floración es altamente sincrónica en Meliosma
subcordata (Sabiaceae) y la mayoría de especies
de Araliaceae. Los frutos de Meliosma maduran a
lo largo de la mayor parte del año siguiente,
mientras que la mayoría de Araliaceae lo hacen
pocos meses después de la floración (Koptur et al.
1988). La fructificación en Monteverde es menos
estacional que en los bosques secos de
Guanacaste, pero más estacional que en los
bosques muy húmedos de La Selva, lo cual puede
estar relacionado a la precipitación. Sitios más
secos tienden a ser más estacionales en la
floración y fructificación, que los más húmedos, y
Monteverde es intermedio entre Guanacaste y La
Selva, en cuanto a precipitación anual (Frankie et
al. 1974, Koptur et al. 1988).
Koptur et al. (1988) documentaron las
diferencias en fenología de fructificación entre los
dos años de su estudio. Las fuertes lluvias del
segundo año causaron la pudrición de las flores de
muchas especies; menos especies fructificaron.
Algunas especies de frugívoros pueden haber sido
afectadas negativamente, como lo fueron las aves
y mamíferos frugívoros de la Isla de Barro
Colorado, Panamá, luego de un fracaso de la
fructificación relacionado con el tiempo (Foster
1982). Muchas especies de dispersores migran
altitudinalmente en respuesta a la abundancia de
alimento, por lo cual es una prioridad entender la
periodicidad y severidad de los fracasos en
fructificación en Monteverde.
Wheelwright (ver "Una hipótesis acerca del
tiempo de floración y fructificación en árboles
competidores tropicales”) postuló que las
fenologías de floración en árboles de Lauraceae
pueden ser afectadas por la competencia por los
polinizadores, mientras que las fenologías de
fructificación pueden estar más limitadas por
factores abióticos (e.g., lluvias). De manera
similar, Murray (1986a; ver Murray, "Fenologías
de fructificación en plantas pioneras: limitaciones
impuestas por la fenología de floración, régimen
de disturbios y patrones de migración de los
dispersores”) sugirió que los patrones estacionales
de supervivencia de plántulas de tres especies de

Patrones
espacio-temporales
en
las
interacciones planta-frugívoro en Monteverde.
Las interacciones planta-frugívoro varían en
espacio y tiempo; los estudios en Monteverde se
han centrado en las causas y consecuencias de
esta variación.
Fenología de fructificación La mayoría de las
plantas de Monteverde tienen distintas épocas de
fructificación, pero en algunos casos los
individuos son sincrónicos dentro de sus copas, al
tiempo que altamente asincrónicos como
población (Wheelwright 1985a, Murray 1986a;
ver Bronstein, "Mutualismos de polinización y
dispersión de semillas en higueras”). La
fructificación a nivel de comunidad (el número de
especies en fructificación, no el número de frutos
maduros) es menos estacional que la floración, en
arbustos y arbolitos. La floración tiene un pico en
la transición de época seca a húmeda (abril-junio)
de cada año, mientras que la fructificación tiende
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plantas pioneras, podrían afectar la fenología de
fructificación de esas especies más fuertemente
que los patrones estacionales de floración, la
abundancia de dispersores y la formación de
claros. Una prioridad para futuros trabajos, es
examinar las restricciones temporales de la
supervivencia de plántulas.
Migración altitudinal de las aves frugívoras:
causas y consecuencias Las
poblaciones
de
frugívoros de Monteverde cambian espacialmente.
Ejemplos notables son las pronunciadas
migraciones de Pharomachrus mocinno y
Procnias tricarunculata (ver Cap. 6, Aves).
Censos de P. mocinno y sus principales plantas
alimenticias en el área de Monteverde (1350-1550
m), revelaron que los movimientos de las aves
persiguen las estaciones de maduración de
diferentes especies de plantas (Wheelwright
1983). Un estudio posterior confirmó esos
patrones, pero halló variación interanual
considerable en la temporalidad y patrones de
comportamiento migratorio de P. mocinno
(Powell y Bjork 1995).
Otro frugívoro importante en Monteverde que
migra altitudinalmente es Myadestes melanops
(Fig. 6.4, Murray 1986a; ver Murray, "Fenologías
de fructificación en plantas pioneras: limitaciones
impuestas por la fenología de floración, régimen
de disturbios y patrones de migración de los
dispersores”). Estas aves dejan las partes altas de
Monteverde y su retorno a ellas casi coincide con
P. mocinno (Murray 1986a). Los detalles de sus
movimientos al dejar Monteverde no están claros,
pero han sido avistadas en el valle de Peñas
Blancas (L. Moreno, com. pers.). Muchos M.
melanops y otras especies de frugívoros pequeños
dejan el bosque montano más bajo (1000 m)
después de la época de apareamiento
(septiembre), e incrementan en abundancia en las
colinas al pie de las montañas (500 m) (Loiselle y
Blake 1991). Los M. melanops habitan hasta los
50 m en La Selva durante la estación no
reproductiva. El momento de la migración
altitudinal no coincide con el patrón general de
disponibilidad de frutos a esa elevación; M.
melanops deja los bosques montanos bajos a pesar
de un fuerte incremento en la disponibilidad de
frutos.
Las migraciones altitudinales de los
dispersores de semillas probablemente tienen
consecuencias importantes para las plantas que

dependen de esos animales. La ausencia
predecible de dispersores como P. mocinno, P.
tricarunculata y M. melanops, aun por pocos
meses al año, implica una fuerte presión de
selección sobre las fenologías de fructificación,
especialmente para plantas que tienen pocos
dispersores alternativos.
Fenología reproductiva de murciélagos
frugívoros Los eventos en las historias de vida de
los murciélagos frugívoros de Monteverde,
parecen estar vinculados con la fenología de sus
plantas alimenticias. Los periodos picos de
lactancia (la parte del ciclo reproductivo más
costosa en cuanto a gasto de energía) de dos
especies de murciélagos frugívoros (Sturnira
ludovici y Artibeus toltecus, Phyllostomidae),
coincidieron con los picos en abundancia de sus
plantas alimenticias (ver Cap. 7, Mamíferos), lo
cual brinda apoyo adicional a la idea de que las
épocas de reproducción han evolucionado para
coincidir con periodos de máxima disponibilidad
de alimento (Dinerstein 1983, 1986).
8.2.3. Consecuencias de la dispersión en
el éxito reproductivo de las plantas de
Monteverde
La comparación de la “calidad” de la
dispersión por diferentes animales requiere
conocimiento sobre adónde van las semillas (las
"sombras de semillas") y su destino. Las tres
ventajas de la dispersión de semillas identificadas
por Howe y Smallwood (1982) —las hipótesis de
"escape,"
"colonización"
y
"dispersión
dirigida”)— proveen un marco teórico para los
estudios de movimiento de semillas y sus
consecuencias.
Escape de mortalidad denso-dependiente:
Lauraceae y otras especies de bosque primario
con semillas grandes. Tal como en otros bosques
neotropicales, muchos de los árboles dominantes
de los bosques primarios en Monteverde producen
frutos con semilla única y grande, adaptados al
consumo por aves frugívoras grandes. Debido a
que las semillas de esas especies típicamente
germinan dentro de seis semanas desde su
deposición, sin importar el tipo de hábitat en que
fueron depositadas, se supone que el escape de la
depredación intensa de tipo denso-dependiente
cerca de los parentales, es la ventaja principal de
la dispersión. La tasa de depredación de semillas
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grandes es muy alta (Janzen 1971, Wheelwright
1988a) y los pocos estudios sobre el efecto de la
distancia
y
densidad
demuestran
las
consecuencias positivas de la dispersión (Clark y
Clark 1984, Howe et al. 1985).
En Monteverde, los frutos con semillas grandes
adaptados para dispersión por aves existen en
muchas familias (e.g., Myrtaceae, Sapotaceae y
Simaroubaceae), pero Lauraceae es notable por su
gran cantidad de especies, su importancia
numérica entre los árboles de dosel y subdosel, su
pulpa rica en proteínas y lípidos y su consiguiente
importancia para las aves frugívoras. Si bien
muchas lauráceas producen frutos en cosechas de
decenas de miles, aves como P. mocinno, A.
prasinus, P. tricarunculata y Turdus plebejus
(Mountain Robin) no permanecen en la copa de
los árboles, simplemente dejando caer semillas
directamente debajo. En lugar de ello, las aves por
lo general dejan los árboles después de 3-5 min
(Wheelwright 1991), separan la pulpa de las
semillas en el tracto digestivo y las regurgitan en
otro sitio. Dado que este proceso lleva entre 30-40
min, la mayoría de las semillas de lauráceas dejan
la vecindad inmediata de su árbol parental. Sin
embargo, las semillas regurgitadas son con
frecuencia halladas debajo de la misma especie de
árbol; probablemente llevadas por aves desde
árboles conespecíficos cercanos o del mismo
individuo, visitado con anterioridad. En cualquier
caso, al menos algunas semillas dispersadas por
aves son depositadas en lugares tan desfavorables
como lo es justamente debajo del parental.
La dispersión de semillas por estas mismas
aves puede variar de forma marcada entre
estaciones,
resultando
en
ocasiones
en
distribuciones concentradas lejos del parental.
Durante la estación reproductiva, los machos de
P. tricarunculata pasan 80% del día cantando
desde una o pocas perchas de despliegue,
realizando cortos viajes de forrajeo hacia árboles
cercanos en fruto (Snow 1977). La mayoría de las
semillas que acarrean son depositadas en altas
densidades directamente debajo de una percha,
aunque lejos del parental. Para determinar las
consecuencias de dicho comportamiento sobre la
mortalidad de las semillas, Wheelwright (1988a)
esparció semillas de Ocotea tonduzii (ca. 20/m2)
en intervalos de 5 días, debajo de tres perchas de
P. tricarunculata y en otros tres sitios elegidos al
azar, a unos 20 m de cada una de las perchas. La

remoción (y supuestamente la mortalidad) de
semillas debajo las perchas fue del 100% en cada
experimento, presumiblemente porque los
mamíferos
granívoros
estaban
visitando
regularmente las áreas debajo las perchas,
esperando por las semillas regurgitadas por
machos de P. tricarunculata. Las semillas dejadas
a sólo 20 m no fueron descubiertas por los
depredadores de semillas, sino hasta el cuarto
experimento, luego de lo cual el 100% fue
removido por animales que se habituaron al
acúmulo artifical de semillas. Las áreas debajo de
perchas de machos de Chiroxiphia linearis (Longtailed Manakin), también colectan gran número de
semillas durante la época de apareamiento
(Wheelwright 1988a, N. Wheelwright y D.
McDonald, datos no publicados). La distribución
espacial de las semillas dispersadas por individuos
no reproductivos de esas especies de aves no ha
sido evaluada, pero probablemente son esparcidas
más ampliamente, lo cual les daría mayor
probabilidad de escapar a los depredadores.
Solamente dos estudios han medido de forma
directa las tasas de depredación sobre semillas
grandes a densidades menores, típicas de la
mayoría de los dispersores en Monteverde. Para
entender los beneficios de la dispersión, que
resulta en densidad reducida y distancia de la
fuente de semillas, se colocaron semillas de
Nectandra davidsoniana (Lauraceae) a distintas
densidades (agrupadas vs esparcidas), y distancias
entre 0 y más de 30 m de un conespecífico en
fruto, en áreas forestadas de la comunidad
Monteverde. Contrariamente a lo esperado, no se
observaron efectos significativos de densidad, ni
distancia, porque prácticamente la totalidad de las
520 semillas, fueron removidas dentro de las
siguientes 24 h (principalmente por Heteromys
desmarestianus), y ninguna sobrevivió más de 4
días (Wheelwright 1988a).
Un estudio de depredación por roedores
documentó que los efectos pueden ser severos,
aun para semillas de algunas especies dispersadas
en baja densidad (ver Wenny, "¿Qué sucede
después de la dispersión con las semillas de las
especies dispersadas por vertebrados?”). La
dispersión beneficia a la mayoría de las especies
de semilla grande al sacarlas de zonas de alta
depredación predecible, debajo de los árboles en
fruto. Sin embargo, los efectos del consumo por
frugívoros pueden variar ampliamente con la
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especie de dispersor, el hábitat y la estación. Es
necesaria investigación para entender las
consecuencias de la dispersión en la adecuación
biológica de las plantas de semillas grande.
Colonización por especies pioneras de plantas
de hábitats distribuidos en parches.
La
“hipótesis de colonización” de Howe y
Smallwood's (1982), proporcionó el marco para
los estudios sobre tres especies de plantas
pioneras en la RBBNM (Murray 1986a, b, 1988).
Phytolacca
rivinoides
(Phytolaccaceae),
Witheringia meiantha y W. coccoloboides
(Solanaceae; Fig. 8.6) se establecen solamente en
los ambientes altamente iluminados de los claros
recientes del dosel. Dado que esos claros ocurren

en Monteverde a una tasa de sólo 1,5% de la
superficie por año, los sitios de colonización para
pioneras son raros y espacialmente impredecibles.
Para entender las consecuencias de la dispersión
por diferentes especies de aves, sobre la
adecuación biológica de las plantas, Murray
(1988) comparó las sombras de semillas
producidas por aves, con las distribuciones
espaciales y temporales de los sitios adecuados
para
germinación.
La
probabilidad
de
germinación varía en funcción al tamaño y edad
del claro para las tres especies de plantas. Por
ejemplo, Phytolacca rivinoides, requiere claros
más grandes y jóvenes que W. meiantha para
estimular la germinación.

Figura	
  8.6.Frutos	
  de	
  Witheringia	
  meiantha.	
  Fotografía	
  de	
  Nathaniel	
  Wheelwright.	
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Los tres dispersores más importantes
(Myadestes melanops, Phainoptila melanoxantha
y Semnornis frantzii) depositan la mayoría de las
semillas dentro de los 50-60 m de las plantas
parentales, aunque son capaces de moverlas
cientos de metros de la fuente. Con base en un
modelo por computadora que combina datos de la
sombra
de
semillas,
requerimientos
de
germinación y tasas de formación de claros, la
dispersión por cualquiera de esas tres especies de
aves resulta en un incremento de 16-36 veces el
potencial reproductivo de toda la vida (número
total de progenie superviviente producida por las
plantas) sobre el caso sin dispersión. Las
diferencias estimadas en la producción potencial
reproductiva asociada con la dispersión por cada
una de las especies, fueron mínimas (Murray
1988).
Existe otra forma de “dispersión” de semillas
que es importante para estas plantas pioneras: la
dispersión en el tiempo. Aunque las semillas de
las tres especies normalmente fracasan en
germinar en el sotobosque sombreado, donde la
mayoría son depositadas por aves, no mueren.
Esas semillas pueden permanecer en o sobre el
suelo, para germinar posteriormente, si se abre un
claro arriba. Los mecanismos fisiológicos que
permiten esa dormancia forzada incluyen
respuestas a las fluctuaciones de temperatura del
suelo y la sensibilidad a las características
espectrales de la luz, las cuales difieren entre los
claros y los ambientes del sotobosque (VazquezYanes y Orozco-Segovia 1984). Cuando la
dispersión en el tiempo, vía dormancia, fue
incorporada
al
modelo,
el
rendimiento
reproductivo de las tres especies fue altamente
incrementado. Por ejemplo, con la habilidad de
permanecer en dormancia en el suelo por sólo 2
años, las plantas podrían producir 11-16 veces
más progenie, que aquellas sin capacidad para
lograr dormancia de semillas. Las plantas cuyas
semillas permanecen en dormancia hasta por 40
años, pueden producir hasta 611 veces más
progenie (Murray 1988).
Estas
estimaciones
de
rendimiento
reproductivo no incluían los efectos de la
mortalidad de semillas. La tasa a la cual las
semillas viables son removidas del suelo, tiene
efectos importantes sobre las consecuencias de la
dispersión por aves diferentes. Este trabajo apoya
la “hipótesis de colonización” de Howe y

Smallwood (1982), ya que demuestra cómo la
dispersión de semillas mejora la adecuación
biológica de la plantas, vía colonización de
parches discretos de hábitat que aparecen en el
espacio de forma impredecible.
Colonización de árboles hospederos por
muérdagos. La mayoría de los muérdagos son
parásitos obligados que colonizan solamente un
rango
estrecho
de
plantas
hospederas.
Adicionalmente, sus plántulas sólo pueden
establecerse sobre una fracción de las ramas de la
planta hospedera (ver Sargent, "Dispersión de
semillas especializada: muérdagos y aves
frugívoras”). Los muérdagos también proveen una
oportunidad de entender las consecuencias de la
dispersión por diferentes animales: las especies
que más frecuentan las plantas hospederas
adecuadas, y aquellas que usan el comportamiento
correcto de deposición (limpiarse las pegajosas y
viscosas semillas en una rama o vástago), son las
que tienen más probabilidad de afectar la
reproducción exitosa del muérdago. Sargent
(1994; ver Sargent, "Los matapalos y dónde
crecen”; "Un matapalo excepcional, Gaiadendron
punctatum”; y "Dispersión de semillas
especializada: muérdagos y aves frugívoras”)
estudió doce especies de muérdagos en
Monteverde. Estos incluyeron miembros de tres
familias
(Viscaceae,
Loranthaceae
y
Eremolepidaceae), que parasitan una variedad de
especies hospederas. El muérdago Phoradendron
robustissimum (Viscaceae), posee un rango de
hospederos estrecho (casi obligado sobre el árbol
pionero Sapium glandulosum), lo cual hizo
posible censar todos los individuos en un área
grande (S. glandulosum es casi exclusiva de
pastizales). Los patrones de movimiento de los
dispersores y los de deposición de semillas que
producen, fueron examinados en función de la
abundancia de frutos en tres escalas espaciales
(ver Sargent, "Los matapalos y dónde crecen”). Si
bien las tangaras que consumen frutos de P.
robustissimum transportaron las semillas por
distancias considerables, ninguno dio un servicio
de dispersión dirigida altamente eficiente. Las
aves no escogieron las especies apropiadas para
perchar y pasaron la mayor parte de su tiempo
perchando en los propios muérdagos, donde las
semillas no podrían crecer, si fueran depositadas.
Este trabajo sugiere que la “hipótesis de
colonización” de Howe y Smallwood's (1982), es
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un mejor modelo para entender las ventajas de la
dispersión de muérdagos por aves, que la
“hipótesis dispersión dirigida". Al igual que con
las especies pioneras estudiadas por Murray
(1988), las aves transportan las semillas de
muérdago por distancias considerables, pero
parece que no las depositan preferentemente en
sitios favorables para su establecimiento.
Otros casos potenciales de dispersión dirigida.
Las preferencias de hábitat por otros
frugívoros podría ser la base de dispersión de
semillas no aleatoria, hacia hábitats particulares.
La demostración más clara es el trabajo de Wenny
y Levey (1998) sobre dispersión de Ocotea
endresiana (Lauraceae) por P. tricarunculata
machos en Monteverde. Estas aves depositan la
mayoría de las semillas debajo de las perchas de
despliegue de cortejo, donde pasan la mayor parte
de su tiempo en la época de apareamiento. Wenny
y Levey mostraron que los machos de P.
tricarunculata
localizan
sus
perchas
preferentemente sobre los bordes de claros y que
la supervivencia de las plántulas de 0. endresiana
fue mayor en los claros (debido a menos ataques
por hongos), que en sitios escogidos al azar en el
sotobosque. Como resultado, la supervivencia de
plántulas fue mayor para las que eran resultado de
semillas dispersadas por machos de P.
tricarunculata, que para las dispersadas por otras
especies.
Las plantas pioneras también podrían ser
dispersadas de preferencia a claros, si sus
dispersores optan por alimentarse en esos parches
(Willson et al. 1982). La evidencia de tales
preferencias ha sido mixta (Schemske y Brokaw
1981, Hoppes 1987, Wunderle et al. 1987, Levey
1988, Loiselle et al. 1996). No existe evidencia de
preferencia por claros entre las aves frugívoras del
sotobosque en Monteverde (Murray 1988).
Myadestes melanops muestra marcada inclinación
por el sotobosque, sobre los claros. Aunque M.
melanops es el dispersor principal para muchas
pioneras (información basada en registros de
captura en redes y análisis de varios cientos de
muestras fecales; Murray 1988 y datos no
publicados; ver Murray, "La importancia de
diferentes especies de aves como dispersoras de
semillas”), su dieta es tan amplia que sus fuentes
de alimento más importantes (árboles de subdosel
y epífitas) son más densos fuera de los claros.
Como resultado, la mayoría de las semillas

dispersadas por M. melanops son probablemente
depositadas debajo del dosel cerrado, antes que en
claros. Claramente, el grado en que las
preferencias de hábitat a escala fina influencian
los patrones de dispersión de semillas, permanece
sin resolver.
8.2.4. Consecuencias de la dispersión de
semillas en la genética de las poblaciones
La dispersión de semillas también efectúa flujo
génico. Una única semilla dispersada con éxito
por varios cientos de metros puede resultar en
flujo génico significativo entre subpoblaciones
semi-aisladas. Las únicas mediciones directas de
estructura genética poblacional en plantas de
Monteverde son para Ocotea tenera (Lauraceae;
Gibson 1995, Gibson y Wheelwright 1995, 1996;
ver Gibson, "Dispersión de semillas y
establecimiento de plántulas en una especie de
árbol lauráceo”). Existen diferencias genéticas
significativas entre subpoblaciones de parches
relictuales y de bosque secundario. La dispersión
de semillas en estas especies fue considerada
extensa, debido a que la mayoría de los brinzales
dentro cada subpoblación no eran progenie de
árboles en la misma subpoblación y porque las
subpoblaciones siempre contenían más de un
grupo de hermanos (Gibson y Wheelwright 1995).
Estos hallazgos son consistentes con el hecho de
que las aves frugívoras regurgitan varias semillas
de plantas de una subpoblación, al tiempo que
visitan plantas en fruto en una subpoblación
distinta. Estos estudios ilustran sobre el potencial
para vincular datos de dispersión de semillas, a
estructura genética poblacional. El trabajo sobre
0. Tenera fue realizado en un paisaje dominado
por hábitats alterados por el ser humano.
Debemos esperar estudios comparativos en
bosques prístinos del área, para entender cómo el
comportamiento de forrajeo de los animales, la
dispersión de semillas y la estructura genética de
las plantas, están influenciadas por la estructura
tipo matriz de parches pastizal-bosque.
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8.2.5.
Discernimientos
sobre
la
coevolución planta-frugívoro alcanzados
con los estudios en Monteverde: ¿qué
sigue?

consumidas, proporción de frutos removidos) para
evaluar la importancia relativa de dispersores
distintos.
La investigación sobre la biología poblacional
de los frugívoros importantes en Monteverde es
también necesaria. Los estudios detallados sobre
Pharomachrus mocinno (Wheelwright 1983,
Powell y Bjork 1995), han sido valiosos para
documentar cómo un frugívoro importante
interactúa con sus plantas alimenticias, y las
complejidades de su preservación. Muchos otros
frugívoros son tan cruciales como P. mocinno
para los ecosistemas de Monteverde, pero se
conoce prácticamente nada de la biología de sus
poblaciones. Nadie ha intentado siquiera estimar
densidades poblacionales o tamaños de los
ámbitos de hogar y, para algunas especies,
ignoramos aún su biología reproductiva básica.
Por ejemplo, el primer nido activo de Procnias
tricarunculata —una de las aves frugívoras
grandes más importantes en Monteverde— fue
hallado recién en 1992 (G. Powell, com. pers.).
También es necesario estudiar los frugívoros
de Monteverde y sus plantas alimenticias al nivel
de comunidad. La información que tenemos está
limitada a registros cualitativos de alimentación
(ver Murray, "La importancia de diferentes
especies de aves como dispersoras de semillas”).
Estimaciones cuantitativas de la proporción de la
cosecha de frutos dispersada por cada frugívoro,
brindarían estimaciones más informadas sobre la
importancia relativa de cada frugívoro en la
comunidad, lo cual mejoraría los esfuerzos de
conservación. Es necesario estudiar la función de
los químicos no nutricionales de los frutos y su
papel en la interacción planta-dispersor. La
manipulación química del tránsito de semillas por
el tracto disgestivo se conoce de dos estudios. Sin
embargo, no se ha estudiado la posibilidad de que
los químicos secundarios puedan tener otros
efectos farmacológicos (e.g., antiparasitarios).
Todavía existe mucha necesidad de realizar
comparaciones generales de las comunidades de
plantas y frugívoros de Monteverde, con las de
otros sitios, para identificar similitudes y
diferencias entre comunidades, derivadas del
clima, historia evolutiva o la influencia humana.
Los estudios que integren las áreas de
polinización y dispersión de semillas serán
particularmente útiles, pues es fundamental
entenderlas para un adecuado manejo de esas

Los estudios en Monteverde han incrementado
nuestro conocimiento sobre interacciones plantafrugívoro, pero mucho queda por hacerse. Una de
las necesidades más críticas es clarificar la
naturaleza de las relaciones coevolutivas entre
plantas y frugívoros (Howe 1993). Dado que las
consecuencias del consumo de frutos por
diferentes animales sobre la adecuación biológica
de las plantas, está en el corazón de esas
relaciones evolutivas, se requieren estudios sobre
la ecología del forrajeo (dónde van las semillas) y
demografía de las plantas (qué les sucede a las
semillas al llegar a ese destino). Es necesario
realizar estimaciones cuantitativas de las sombras
de semillas generadas por vertebrados, para
discenir las diferencias sistemáticas entre
dispersores, y entender la escala espacial sobre la
cual conducir los estudios de las consecuencias
demográficas de la dispersión. También se
requieren estudios sobre los efectos relacionados
con la densidad y la distancia en la depredación de
semillas (prácticamente sin estudios en
Monteverde para el caso de semillas pequeñas), y
sobre las tasas de ataque por patógenos (no
estudiado en Monteverde, pero ver Augspurger
1983a, b).
La investigación sobre las consecuencias de la
dispersión también debería incluir la ecofisiología
de las plántulas con requerimientos restrictivos de
hábitat, especialmente de especies pioneras y
muérdagos. La fisiología de las plántulas puede
explicar la evolución de la fenología de
maduración de frutos para algunas especies (ver
Wheelwright, "Una hipótesis acerca del tiempo de
floración y fructificación en árboles competidores
tropicales”
y
Murray,
"Fenologías
de
fructificación en plantas pioneras: limitaciones
impuestas por la fenología de floración, régimen
de disturbios y patrones de migración de los
dispersores”). Los estudios sobre consecuencias
demográficas de diferentes patrones de dispersión
de semillas, ayudarán a desarrollar estrategias de
conservación
efectivas,
porque
algunos
dispersores son más efectivos que otros. Al
presente, estamos restringidos a algunos criterios
simplistas (e.g., conteo de especies de frutos
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interacciones en un ambiente cada vez más
fragmentado. Las interacciones planta-animal,
además de los mutualismos de polinización y
dispersión de semillas, son igualmente
importantes, y son áreas que permanecen
virtualmente inexploradas en Monteverde. Un tipo
de mutualismo común en ambientes tropicales es
el que ocurre entre hormigas y plantas: las
hormigas protegen a las plantas de los herbívoros
y, a cambio, reciben alimento y en ocasiones
refugio (Schupp y Feener 1991, Rico-Gray 1993,

Fonseca y Ganade 1996; ver Longino,
"Mirmecófitas”). Se ha realizado poco trabajo
sobre los mutualismos planta-hormiga o sobre
herbivoría, depredación de semillas y otras
interacciones planta-animal antagonistas en
Monteverde (ver los ensayos a continuación por
Koptur, Weiss, Wenny y Longino). Estas
interacciones tienen consecuencias demográficas
y genéticas para las poblaciones de plantas y
animales, incluso al nivel de comunidad y a escala
regional.

POLINIZACIÓN DE EPÍFITAS DE ERICACEAE POR COLIBRÍES EN EL
DOSEL DEL BOSQUE NUBOSO
William H. Busby
En Monteverde, los miembros de Ericaceae
(familia de los arándanos) son epífitas conspicuas,
con forma de vida arbustiva, despliegues de flores
vistosas y abundantes, y frutos carnosos,
dispersados por aves. La mayoría de las 15-20
especies de Monteverde habitan los bosques muy
húmedos de mayor elevación de la RBBNM.
Estudié la ecología de la polinización de nueve
especies de Ericaceae del dosel en la Reserva,
para determinar la biología floral, secreción de
néctar y su proporción de azúcares, y los
visitantes florales. Como parte de un proyecto
más grande (Feinsinger et al. 1987), mis colegas y
yo examinamos los colibríes capturados en redes
de niebla para determinar qué tipos de polen
llevaban las aves.
La biología floral de todas las especies,
excepto una, sugiere adaptaciones a la

polinización por colibríes (Cuadro 8.2). La
mayoría de las flores tienen corolas tubulares
blancas, rojas o púrpuras, orientadas en ángulo
hacia abajo. El néctar es producido todo el día y
tiene concentración de azúcares moderada (1422%). Tal como en la mayoría de las especies
adaptadas a la polinización por colibríes (Baker y
Baker 1979), el azúcar dominante en el néctar es
sacarosa. La excepción es Vaccinium poasanurn,
la cual tiene flores acampanadas, blanco-verdosas,
que cuelgan en racimos y producen néctar con
mayor concentración de glucosa y fructuosa. Esta
especie es visitada ocasionalmente por colibríes
de pico corto, pero sus visitantes más frecuentes
(y supuestos polinizadores) son abejorros
(Bombus spp.).

Cuadro 8.2. Medidas florales, producción de néctar, proporciones de azúcares [sacarosa/(glucosa + fructuosa)] y
visitantes florales para nueve especies de Ericaceae en el bosque nuboso de Monteverde.
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Siete especies de ericáceas con corolas cortas y
tubulares fueron visitadas por tres especies de
colibríes de pico corto: Elvira cupreiceps
(Coppery-headed Emerald, que posee pico muy
corto y ligeramente curvado), Lampornis
calolaema (Purple-throated Mountain-gem, con
pico corto y recto) y Panterpe insignis (Fierythroated Hummingbird, pico corto y recto). Elvira
cupreiceps, que es un visitante estacional de pico
corto que forrajea en el dosel, visitó solamente las
dos ericáceas con las corolas más cortas,
Cavendishia complectans y C. capitulata. En
contraste, Lampornis calolaema, que es residente
todo el año y es el colibrí más conspicuo en la
RBBNM, fue el visitante más frecuente de flores
de corola corta y fue observado visitando todas,
excepto una, de las especies de corola corta.
Panterpe insignis ocupa las zonas de mayor
elevación en la Reserva, donde defiende recursos
florales abundantes (tres de las siete especies) del
dosel. Lampornis calolaema y P. insignis
probablemente son capaces de extraer néctar de
todas las ericáceas de corola corta. Sin embargo,
algunas especies de ericáceas y colibríes habitan
rangos altitudinales y ambientales estrechos, y no
todas las ericáceas comparten ambiente con todas
las especies de colibríes.
Las largas flores de Psammisia ramiflora
fueron visitadas por otro grupo de colibríes. El
principal visitante floral fue Doryfera ludoviciae
(Green-fronted Lancebill), un colibrí de pico largo
(34.4 mm) y recto. Psammisia ramiflora tiene
corola larga y colgante, que requiere que los
polinizadores revoloteen debajo de las flores con
el pico hacia arriba, para alcanzar los nectarios.
Otros colibríes, Phaethornis guy (Green Hermit)
en particular, visitan ocasionalmente las flores de
Psammisia ramiflora y podrían polinizarlas, pero
sólo Doryfera ludoviciae parece ser capaz de
extraer el néctar de manera eficiente. El análisis
de picos y cabezas de cinco especies de colibríes
reveló que todos transportan polen de ericáceas
con frecuencia. Las cargas de polen de Lampornis
calolaema, Panterpe insignis y Doryfera
ludoviciae colibríes de pico corto (Feinsinger et
al. 1986,1987) tuvieron 800 tétradas (paquetes de
cuatro granos de polen) por ave, mientras que las
de Elvira cupreiceps y Phaethornis guy
promediaron <10 tétradas por ave, lo cual sugiere
que las primeras tres especies juegan un rol más

importante como polinizadores de Ericaceae, que
las dos últimas.
Se diferencian dos grupos ecológicos de
colibríes y plantas polinizadas por aves
(incluyendo Ericaceae) en Monteverde: plantas
con flores de longitud mediana a corta,
polinizadas por varios colibríes de pico corto; y
plantas con flores largas y rectas, polinizadas por
un ave cuyo pico es también largo. Entre las
ericáceas de flor corta, el tamaño del despliegue
floral de una planta determina en gran manera
cuáles especies de colibríes visitarán sus flores.
Las plantas que producen pocas flores suelen
atraer colibríes no territoriales (e.g., hembras de L.
calolaema). Grandes despliegues florales, como
los de Satyria warszewiczii y Cavendishia
bracteata, atraen colibríes territoriales (e.g., P.
insignis y L. calolaema machos). Las ericáceas de
flor corta forman parte de una asociación más
grande de polinizadores y plantas en el bosque
nuboso de Monteverde, la cual incluye por lo
menos 20 especies de plantas polinizadas por
colibríes en el dosel y el sotobosque, que son
visitadas por especies de colibríes con el pico
corto (Feisinger et al. 1986, 1987).
En contraste, la subcomunidad de flores largas
está pobremente representada en Monteverde, en
comparación con áreas vecinas en la ladera del
Caribe. Stiles (1985) estudió otras especies
epífitas con flores largas, visitadas por Doryfera
ludoviciae (Green-fronted lancebill) en un sitio de
bosque de mediana elevación, en la Cordillera
Central. Esta subcomunidad de dosel parece
distinta de la bien documentada asociación entre
plantas y flores largas y curvas, halladas
principalmente en el sotobosque, que son
polinizadas por colibríes con picos de forma
similar, como P. guy en la RBBNM (Feinsinger et
al. 1986, 1987) y otros colibríes en otros sitios
neotropicales (Snow y Snow 1972, Stiles 1975).
Este estudio motiva una serie de preguntas.
¿En qué grado están adaptadas las plantas de
dosel a la polinización por colibríes? ¿Cómo
afectan los recursos ricos en néctar ofrecidos por
plantas polinizadas por insectos en el dosel, a los
colibríes y a las ericáceas polinizadas por aves?
Esos recursos ricos en néctar son muy atractivos
para los colibríes. ¿Ocurre esto a expensas de las
visitas a las especies polinizadas por aves, o
simplemente proporciona un grupo mayor de
polinizadores potenciales? La baja altura del dosel
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en el bosque nuboso de Monteverde favorece el

trabajo sobre polinización de epífitas.

ESCARABAJOS SCARABAEIDAE, OREJA DE ELEFANTE (ELEPHANT
EAR, XANTHOSOMA ROBUSTUM) Y SUS ASOCIADOS
Lloyd Goldwasser
La polinización de Xanthosoma robustum
("pata" o "elephant ear") por escarabajos de la
familia Scarabaeidae involucra una coordinación
espectacular entre el intenso calentamiento
metabólico de las plantas, y los vuelos de los
escarabajos. Si bien el calentamiento floral en
Araceae es conocido desde la época de Lamarck
(1778), Monteverde es uno de los pocos sitios
donde se ha documentado la conexión entre el
calentamiento y las relaciones ecológicas de estas
especies. Xanthosoma robustum es una planta que
se sostiene derecha, tan alta como un ser humano,
y posee hasta cuatro hojas, cada una de
aproximadamente 1 m de largo y ancho. Los
residentes de Monteverde la consideran maleza,
pues crece rápidamente en áreas húmedas y
soleadas, como los pastizales. A inicios de los 80,
los pastizales sobre-crecidos en la cabecera del
valle de Peñas Blancas albergaban parches
grandes con cientos de Xanthosoma, pero

actualmente, los árboles crecieron sobre ellos y
solamente quedan unas pocas. Los parches
pequeños y aislados que se hallan a mayor
elevación en Monteverde, son bastante típicos de
su distribución original. La inflorescencia, rasgo
típico de la familia Araceae (aráceas), tiene dos
partes: la espata, que es una hoja modificada
(bráctea) que cubre la inflorescencia a medida que
se desarrolla, y el espádice, un pedúnculo
esponjoso que está cubierto por las flores (Fig.
8.7). En Xanthosoma, las flores masculinas se
encuentran en la parte superior del espádice, y las
femeninas en la parte inferior, y están separadas
por un anillo de flores estériles. La parte inferior
del espádice encierra las flores femeninas
formando una cámara. Un individuo produce 5-15
inflorescencias, a intervalos de ~9 días. La
floración ocurre principalmente durante la época
de lluvias.
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Figura	
  8.7.	
  Inflorescencia	
  de	
  Xanthosoma	
  robustum.La	
  parte	
  superior	
  de	
  la	
  espata	
  es	
  blanca	
  y	
  la	
  inferior	
  es	
  púrpura	
  
o	
  verde.	
  La	
  estructura	
  completa	
  tiene	
  20-‐30	
  cm	
  de	
  alto.	
  
NOTAS	
  PARA	
  FIGURA:	
  Male	
  flowers=flores	
  masculinas,	
  female	
  flowers=flores	
  femeninas,	
  spadix=espádice,	
  
spathe=espata,	
  constrinction=estrechamiento,	
  sterile	
  flowers=flores	
  estériles	
  

Las flores de Xanthosoma son visitadas por dos
especies
de
escarabajos
(Scarabaeidae:
Coleoptera) en Monteverde, ambas del género
Cyclocephela y de tamaño (~2,5 cm) y
comportamiento
similares.
Cyclocephela
nigerrima es casi negro, y C. sexpunctata posee
coloración marrón claro con manchas oscuras. En
Peñas Blancas, C. sexpunctata es dos veces más
abundante que C. nigerrima; pero la abundancia
relativa en Monteverde es de veinte a uno, a favor
de C. nigerrima.
El primer día que se abre la inflorescencia de
Xanthosoma, el espádice comienza a calentarse
intensamente alrededor de las 18:00 h (Fig. 8.8).
Con el calor se volatiliza un aroma suave y
ligeramente dulzón, que es detectado con facilidad

por humanos y escarabajos desde cierta distancia.
Cuando la temperatura alcanza picos de 40-42°C,
mucho más alta que la del ambiente (~ 18°C) o la
del cuerpo humano (37°C), los escarabajos
comienzan a llegar. Su zumbido puede escucharse
bien a medida que revolotean y se posan en una
reunión crepuscular. Los escarabajos se posan en
la espata y descienden a la cámara, donde
permanecen por 24 h, excepto por exploraciones
ocasionales al espádice. El polen que traen se
suelta en una secreción anaranjada y pegajosa
sobre las flores femeninas receptivas. Los
escarabajos comen el anillo de flores estériles.
Entretanto, el espádice se enfría a la temperatura
del ambiente nocturno.
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Figura	
  8.8.Calentamiento	
  de	
  inflorescencias	
  de	
  Xanthosoma	
  robustum	
  (círculos	
  llenos).	
  Los	
  círculos	
  blancos	
  
representan	
  una	
  inflorescencia	
  en	
  su	
  segunda	
  noche;	
  los	
  cuadrados	
  la	
  temperatura	
  ambiente.	
  También	
  se	
  indican	
  
los	
  momentos	
  aproximados	
  en	
  que	
  comienzan	
  a	
  llegar	
  los	
  escarabajos	
  a	
  las	
  inflorescencias	
  recientemente	
  abiertas	
  
y	
  cuando	
  la	
  inflorescencia	
  libera	
  el	
  polen	
  en	
  la	
  segunda	
  noche.	
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Al día siguiente, los escarabajos se aparean y
consumen el néctar dentro de la inflorescencia. El
típico número de escarabajos en una
inflorescencia de Xanthosoma robustum en
Monteverde es alrededor de siete; lo máximo que
he visto en una inflorescencia fue 38. Hacia el
final de la segunda tarde, la inflorescencia
comienza a calentarse nuevamente (Fig. 8.8). En
esta ocasión, la temperatura alcanza unos 34°C; y
las flores masculinas liberan polen. Los
escarabajos se arremolinan, trepan por el espádice
y quedan cubiertos de polen, para luego salir
volando hacia otra inflorescencia abierta, donde la
secuencia se repite.
Durante los días siguientes, la parte superior de
la inflorescencia (aquella con flores masculinas),
se pudre y cae. La parte inferior (con la parte baja
de la espata, que cubre las flores femeninas),
permanece intacta y madura en los siguientes dos
meses. Cuando el fruto está maduro, la espata se
parte y se pela para dejar al descubierto algo
similar a una mazorca madura, con unos 300
frutos verdes y suaves, cada uno con 20-30
semillas. Al parecer, los principales consumidores
y dispersores son murciélagos, que muerden los
frutos al vuelo. Muchos murciélagos prefieren los
frutos de Xanthosoma a otros alimentos. El
tránsito de las semillas por el tracto digestivo del
murciélago toma una media hora, tiempo
suficiente para su dispersión por todo el bosque
(E. Dinerstein, com. pers.).
La clave para el calentamiento en aráceas es la
luz. Un haz de luz en un momento crítico inicia el
calentamiento en Sauromatum y Dracunculus,
hasta varios días después (Chen y Meeuse 1972,
Meeuse 1975). El catalizador químico es el ácido
salicílico (Raskin et al. 1987) y la secuencia, una
vez iniciada, sigue su curso sin importar futuras
perturbaciones. La temperatura pico en
Philodendron es notablemente constante dentro de
un rango de 35°C en las temperaturas
ambientales, una hazaña que a temperaturas más
bajas requiere tasas metabólicas más elevadas que
las de los músculos de vuelo de un colibrí (Nagy
et al. 1972). Utilizando un refrigerador como
cámara de enfriamiento, pude constatar que el
pico de temperatura en Xanthosoma robustum
llega alrededor de los 40°C, aun cuando la
temperatura ambiente está en 8°C. Sin embargo,
después de alcanzar ese pico, la temperatura de la
inflorescencia desciende más rápido en el

refrigerador, que a temperaturas ambiente
normales. Esas inflorescencias habían sido
cortadas de la planta varias horas antes del
experimento, pero esto no afectó el tiempo de
calentamiento, ni la temperatura alcanzada.
Mediante una técnica de marcaje individual,
que permitía identificar cada escarabajo
recapturado, (Goldwasser et al. 1993) se logró
demostrar que pocos escarabajos se mueven a la
inflorescencia más próxima; la mayoría vuelan a
inflorescencias más alejadas, pasando por encima
de otras elegibles. Este comportamiento tiende a
maximizar la exocruza y mejorar el flujo génico.
Sin embargo, en tres años de marcar y recapturar
escarabajos en ambos lados de la Divisoria
Continental, nunca recapturé un escarabajo en un
lado, que hubiera sido originalmente marcado en
el otro lado. Estos escarabajos visitan otras
aráceas, además de Xanthosoma robustum;
algunos escarabajos cambian entre Xanthosoma,
Syngonium sp. y Philodendron sp. de una noche a
la siguiente. Esta falta de fidelidad para con las
especies, podría reducir la eficiencia de la
polinización.
Otros tres tipos de visitantes florales están
asociados con este sistema de polinización: (1)
"intrusos," los cuales explotan la interacción en
perjuicio de las plantas o de los escarabajos
(Goldwasser 1987); (2) depredadores, que
consumen otros visitantes de las inflorescencias; y
(3) especies comensales, que tienen poco efecto
sobre las otras especies. Entre los intrusos están
los ácaros de la familia Macrochelidae, que están
presentes en todas las inflorescencias que tienen
escarabajos. Los ácaros se mueven de una planta a
la otra sobre los escarabajos, en grupos de 20-30
en cada individuo. Entre los viajes, los ácaros
beben el néctar dentro de la cámara. Los insectos
chupadores de la familia Miridae son visitantes
constantes de las inflorescencias de muchas
aráceas, donde se posan en las partes suaves de la
espata a chupar los jugos de la planta. Los míridos
también se reproducen en las inflorescencias. En
mis observaciones en Monteverde, generalmente
encontré unas tres docenas de individuos en una
inflorescencia, de los cuales cerca de un tercio
eran ninfas. Hembras solitarias de algunas
especies de moscas suelen llegar a las
inflorecencias recientemente abiertas, antes de
que lleguen otros visitantes, dan unas vueltas y
ponen huevos, para luego irse. Las larvas crecen
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dentro de la inflorescencia sin causar daños, pero
luego emergen como adultos haciendo túneles,
que dejan huecos en la espata, y que incrementan
la vulnerabilidad de los frutos en desarrollo, a ser
atacados por hongos u otros animales (Madison
1979).
Las arañas son los depredadores más
fascinantes de las inflorescencias de aráceas. Son
visitantes poco comunes de Xanthosoma
robustum, pero alejan o remueven otros visitantes,
de manera que las inflorescencias donde está
presente una araña, tienden a estar libres de daño.
Otros depredadores son larvas y adultos de
estafilínidos (Staphylinidae, rove beetles) y las
larvas depredadoras de sírfidos (Syrphidae, hover
flies). Las larvas de sírfidos permanecen en la
misma planta entre floraciones y trepan a cada
inflorescencia que aparece, a medida que se abren,
creciendo cada vez más grandes.
Muchas otras especies parecen ser comensales,
incluyendo pequeñas avispas, drosófilas y otras
moscas, tijeretas, trips y psocópteros. Es común
hallar varias docenas de drosófilas posadas en la
parte superior de la espata; mientras que las
tijeretas, trips y psocópteros permanecen
inconspicuos en la parte baja de la cámara, donde
se alimentan de detritos. La presencia constante
de visitantes no polinizadores en las
inflorescencias de aráceas en Monteverde y otros

sitios, y el hecho de que están involucrados varios
estadíos para muchos de ellos, sugiere que la
selección de aráceas podría ser especie-específica
para algunas de esas especies. La interacción de
polinización entre escarabajos y aráceas
proporciona recursos que algunas especies
explotan directamente, y también un escenario de
interacción con otras especies. El número y
variedad de los visitantes refleja lo espectacular
del atractivo de las inflorescencias de Xanthosoma
robustum; lo cual muestra a su vez la importancia
de lograr atraer polinizadores a parches que son
transitorios y se hallan separados en un bosque
denso.
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MUTUALISMOS DE POLINIZACIÓN Y DISPERSIÓN DE SEMILLAS EN
HIGUERAS
Judith L. Bronstein
El mutualismo entre las higueras (Ficus spp.,
Moraceae) y sus avispas polinizadoras obligadas
(Hymenoptera: Chalcidoidea: Agaoninae) es una
de las interacciones planta-animal más conocidas
y que ha llegado a convertirse en emblemática de
los trópicos. Existen unas 750 especies de
higueras y casi todas poseen polinizadores únicos,
lo cual convierte a esta interacción en uno de los
mutualismos más estrechamente co-evolucionados
y especie- específicos. Las higueras también están
involucradas en interacciones mutualistas con
vertebrados dispersores de semillas. En contraste

con la polinización, la dispersión de semillas de
higueras es generalizada.
En Monteverde existen cinco especies de
higueras: Ficus pertusa, F. tuerkheimii, F.
velutina, F. crassiuscula y F. yoponensis (Wiebes
1995). Solamente se ha estudiado en detalle la
biología reproductiva de F. pertusa en
Monteverde. Particular atención se le ha dado a
Ficus yoponensis en la Isla de Barro Colorado,
Panamá (Milton et al. 1982, Herre 1989, Windsor
et al. 1989). Las otras no han sido estudiadas. Mi
trabajo se focaliza en F. pertusa, la cual es
bastante típica de las cerca de 350 especies de
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Ficus con sistema de apareamiento monoico
(Bronstein 1992).
Los árboles de Ficus pertusa son comunes en
todo Monteverde, y son frecuentemente dejados
como árboles de sombra cuando se convierte el
bosque en pastizales. Los árboles florecen de
forma impredecible, pero generalmente de una a
tres veces al año, con varios cientos de miles de
inflorescencias (higos) en cada episodio. Casi
todos los polinizadores (hembras de Pegoscapus
silvestrii), llegan en un periodo de 2-3-días,
aparentemente en respuesta a aromas especieespecíficos, que son liberados cuando las
florecillas femeninas (unas 200 en cada higo) se
hallan receptivas (Bronstein 1987, Anstett et al.
1996). Las avispas (que miden 1 mm) se escurren
dentro de los pequeños (1 cm) higos esféricos
cargando el polen, accediendo así a las florecillas
femeninas, pero quedando a la vez fatalmente
atrapadas en el proceso. Las florecillas varían
mucho en la longitud de su estilo y están
escalonadas de manera que los estigamas forman
una superficie uniforme dentro de la cavidad del
higo. Una vez que la avispa está dentro del higo,
deposita el polen en la superficie estigmática;
luego inserta su ovipositor en algunos estilos para
dejar los huevos. Si alcanza el ovario en la base de
algún estilo, deposita un huevo. Uno de los
vástagos se desarrollará dentro del ovario,
alimentándose de la semilla que comienza a
desarrollarse como resultado del polen que la
avispa dejó. Si el estilo es demasiado largo en
relación con su ovipositor, ella no deposita el
huevo, lo cual permite que la semilla se desarrolle
sin perturbaciones.
A lo largo de los siguientes dos meses, las
semillas y las larvas de avispa que se alimentan de
las semillas, se desarrollan dentro de los higos.
Los machos maduros emergen de los ovarios en
los que se han desarrollado, buscan a las hembras
aún en desarrollo, y se aparean con ellas. Luego
los machos abren un hueco de salida por la pared
del higo con sus mandíbulas. Las hembras
emergen de los ovarios y buscan el manojo de
anteras recién maduras, que están esparcidas por
las florecillas femeninas en su higo natal; rompen
las anteras y almacenan polen en bolsas especiales
en sus abdómenes. Así, fecundadas y cargadas de
polen, las hembras dejan sus higos natales para
buscar otro higo receptivo en el cual dejar sus
huevos. En F. pertusa, todos los higos de un

individuo se desarrollan en estrecha sincronía,
mientras que los distintos individuos en la
población florecen asincrónicamente (Bronstein
1987, 1988a). De esa manera, las avispas deben
localizar otro árbol en la fase fenológica correcta
para reproducirse. Estas avispas viven como
adultas en estado silvestre sólo un día o dos, y no
se alimentan; la mortalidad en el tránsito entre
árboles debe ser alta con seguridad.
Todavía quedan muchos vacíos en el
conocimiento de la biología de la polinización de
F. pertusa, y de las interacciones higospolinizadores en general (Janzen 1979, Bronstein
1992, Herre 1996). No está claro por qué las
avispas no dejan suficiente progenie como para
destruir todas las semillas dentro de los higos, o
por qué son mutualistas al fin y al cabo. Se cree
que los higos limitan la abundancia de avispas al
producir dos tipos distintos de florecillas: unas
con estilos cortos, donde los ovarios son
accesibles para la oviposición de las avispas y
pueden recibir un huevo, y otras con estilo largo,
las cuales poseen ovarios inaccesibles para ellas y
son, por tanto, capaces de producir semillas. Sin
embargo, los estilos no están distribuidos
bimodalmente en F. pertusa (Bronstein 1988b), ni
en cualquier otra especie monoica de higo
(Bronstein 1992, Kathuria et al. 1995). Su
distribución es unimodal, de forma que una avispa
con ovipositor ligeramente más largo, debería
tener más oportunidades de depositar huevos, lo
cual resulta en menor producción de semillas.
Otro misterio es cómo las poblaciones de
avispas de las higueras son capaces de persistir en
el escenario de fenología floral de los higos. La
probabilidad de fracaso de las avispas para
localizar su planta hospedera parece alta,
especialmente en poblaciones pequeñas de
higueras (Fig. 8.9). Los modelos de simulación
sugieren atributos fenológicos sutiles en las
higueras, que podrían ayudar a estabilizar la
dinámica de esta interacción (Bronstein et al.
1990, Anstett et al. 1995). Hemos documentado
uno de estos atributos in F. pertusa, que es la
prolongada receptividad de las florecillas
femeninas (Anstett et al. 1996). Otra pregunta está
relacionada con la gran comunidad de avispas no
polinizadoras que se desarrolla junto con los
polinizadores, dentro de F. pertusa (Bronstein
1991) y otras higueras. Esta incluye formadoras
de agallas, parásitas y depredadoras; algunas
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emparentadas de cerca con las polinizadoras, y
muchas son también específicas de especies de
higueras, al igual que las polinizadoras. La
historia natural de estas especies es poco conocida

y se requiere investigación sobre su impacto en la
ecología y evolución del mutualismo de
polinización (West y Herre 1994, Machado et al.
1996, West et al. 1996).

Figura	
  8.9.	
  Secuencia	
  floral	
  hipotética	
  de	
  una	
  población	
  de	
  cuatro	
  árboles	
  de	
  una	
  especie	
  de	
  higuera,	
  tal	
  como	
  
Ficus	
  pertusa	
  en	
  Monteverde.	
  Las	
  avispas	
  llegan	
  al	
  árbol	
  durante	
  un	
  intervalo	
  corto,	
  polinizan	
  y	
  depositan	
  sus	
  
huevos	
  (fase	
  femenina	
  o	
  receptora	
  de	
  polen);	
  las	
  semillas	
  y	
  avispas	
  se	
  desarrollan	
  dentro	
  de	
  los	
  higos	
  por	
  cerca	
  de	
  
dos	
  meses;	
  la	
  progenie	
  del	
  polinizador	
  se	
  aparea	
  y	
  sale	
  de	
  la	
  flor	
  llevando	
  polen	
  durante	
  otro	
  intervalo	
  breve	
  (fase	
  
masculina	
  o	
  de	
  dispersión	
  del	
  polen).	
  Dado	
  que	
  las	
  avispas	
  viven	
  sólo	
  uno	
  o	
  dos	
  días,	
  la	
  fase	
  masculina	
  del	
  árbol	
  
que	
  ellos	
  dejan,	
  debe	
  corresponder	
  en	
  tiempo	
  con	
  la	
  fase	
  femenina	
  de	
  otro	
  árbol	
  cercano,	
  para	
  que	
  el	
  viaje	
  sea	
  
exitoso.	
  Si	
  cualquiera	
  de	
  estos	
  árboles	
  está	
  ausente,	
  la	
  población	
  local	
  del	
  polinizador	
  se	
  extinguiría	
  durante	
  ese	
  
periodo.	
  Por	
  ejemplo,	
  si	
  está	
  ausente	
  el	
  árbol	
  1,	
  las	
  avispas	
  que	
  salen	
  del	
  árbol	
  3	
  se	
  extinguirían	
  y	
  no	
  quedaría	
  un	
  
grupo	
  de	
  avispas	
  adultas,	
  ni	
  madurando.	
  

Si bien la biología de la polinización de F.
pertusa es ampliamente representativa de las
higueras monoicas, hay muchas diferencias entre
especies de higueras, que son poco conocidas y
fascinantes. Ficus crassiuscula tiene por lo menos
cinco veces más florecillas por higo que F.
pertusa (aunque muchos menos higos por árbol),
lo cual puede tener importantes consecuencias
para las interacciones entre higueras y avispas, y
entre avispas (Herre 1987, 1989, 1996). Una
especie rara en Monteverde es Ficus tuerckheimii,
pues no tiene avispas agaónidas asociadas
obligatorias (Ramirez 1970). También existen

diferencias entre poblaciones de la misma especie,
por ejemplo, en el N. de México, F. pertusa no
presenta la estrecha sincronía de floración dentro
cada individuo, que existe en Monteverde y
Panamá (Bronstein 1988a, Smith y Bronstein
1996, A. Herre, com. pers.). Una ruptura en la
sincronía dentro de cada árbol es otro de los
atributos fenológicos que estabilizan la dinámica
poblacional de higueras y avispas en los modelos,
pero no es algo que exista en todo el rango de
distribución de la especie.
La inusual fenología de las higueras tiene
importantes implicaciones para sus interacciones

415

con los dispersores de semillas. A nivel
poblacional, las higueras florecen todo el año. Así
también frutifican todo el año, por lo cual son una
fuente de alimento confiable para los vertebrados
en periodos del año cuando casi nada más está
disponible. Se cree que casi todos los vertebrados
de bosques tropicales se alimentan de higos en
algún momento en sus vidas (Janzen 1979). Por
ello, las higueras se han denominado “recursos
clave” en bosques tropicales; su pérdida pondría
en seria amenaza el mantenimiento de las
poblaciones de vertebrados, aunque sean una
proporción relativamente pequeña de la biomasa
del bosque (Terborgh 1986).
Las higueras pueden dividirse en dos
“síndromes de frutos” ampliamente reconocidos.
El primer grupo incluye las especies dispersadas
principalmente por mamíferos, en especial los
murciélagos. Los frutos de estas especies maduran
en la noche y son verdes, esponjosos y
aromáticos, cuando están maduros. Los
murciélagos de Monteverde se alimentan de
cuatro de las cinco especies de Ficus: F.
tuerkheimii (cuyos frutos también son consumidos
por aves grandes), F. crassiuscula, F. velutina y
F. yoponensis (Dinerstein 1983). El segundo
grupo incluye especies cuyos higos maduran
durante el día, son rojos, jugosos y sin aroma al
madurar; son muy apetecidos por las aves. Ficus
pertusa es una especie dispersada por aves en
Monteverde. Veintiséis especies de aves, de 10
familias, se alimentaron en árboles de F. pertusa
en pastizales, a lo largo de 5 meses (Bronstein y
Hoffman 1987).
A pesar de que las higueras tienen importancia
a nivel comunitario por su amplia aceptación y
disponibilidad en tiempos de necesidad, no son un
alimento preferido. Son nutricionalmente pobres

en comparación con otros frutos tropicales
(Dinerstein 1983) y son abandonados cuando hay
mejores alimentos disponibles. El mayor número
y diversidad de aves (residentes y temporales) que
visitaron a F. pertusa, se dio entre febrero y abril,
cuando pocas especies alternativas en Monteverde
estaban en fruto (Bronstein y Hoffman 1987).
Este hecho fue seguido por una drástica reducción
en las visitas de todas las especies al final de abril,
periodo de relativa alta abundancia de frutos en
Monteverde (Wheelwright 1983). También existe
una fuerte variación espacial en la identidad de las
aves que se alimentan de F. pertusa, tanto entre
distintos pastizales (Bronstein y Hoffman 1987),
como entre los pastizales y las regiones forestadas
de Monteverde, 1km más arriba (Wheelwright et
al. 1984). Las comparaciones regionales darán luz
sobre la ecología y evolución de estas
interacciones. Por ejemplo, en la Isla de Barro
Colorado, los frutos maduros de F. pertusa son
verdes y son consumidos por murciélagos (Kalko
et al. 1996); grupo que de forma consistente
rechaza los frutos que maduran rojos en
Monteverde (J. Rieger y E. Jakob, datos no
publicados).
El mutualismo es la interacción menos
entendida entre especies (Bronstein 1994). Para
comprender estas fascinantes interacciones, los
estudios más prometedores son aquellos que
comparen diferentes tipos de mutualismo (e.g., los
mutualismos de polinización especializada y
dispersión generalizada de F. pertusa),
mutualismos similares que involucren diferentes
pares de especies (e.g., las cinco combinaciones
de higos y polinizadores de Monteverde), y el
mismo mutualismo en diferentes regiones (e.g., el
mutualismo entre F. pertusa y P. silvestrii en
Monteverde y México).

BIOLOGÍA REPRODUCTIVA DE BLAKEA Y TOPOBEA
(MELASTOMATACEAE)
Cecile Lumer
Blakea y Topobea (Melastomataceae) son dos
géneros
de
hemi-epífitas
cercanamente
emparentados (plantas que germinan sobre
árboles, pero envían raíces al suelo como adultas).

Estos géneros son idénticos, excepto por la forma
de sus anteras (Gleason 1945). Blakea tiene
anteras cuneiformes agachadas (Fig. 8.10);
mientras que las anteras de Topobea son más
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largas y más entrechas (Fig.8.11). En Monteverde
existen cinco especies de Blakea (B. anomala, B.
chlorantha, B. gracilis, B. grandiflora y B.
tuberculata). Topobea está representada por tres
especies (T. brenesii, T. durandiana y T.pittieri).
Blakea chlorantha, B. grandiflora, B. tuberculata
y T. pittieri crecen en la RBBNM; B. gracilis y T.
brenesii son comunes en las áreas abiertas y
perturbadas, justo debajo de la Reserva. Blakea

anomala crece al borde de la RBBNM y en el
bosque montano muy húmedo, justo debajo.
Topobea durandiana está solamente en áreas de
menor elevación de la comunidad Monteverde.
Estas especies son hemi-epífitas heliófitas y
grandes, y crecen en varios niveles en el dosel.
También crecen en zonas abiertas, sobre árboles
caídos y tocones, donde yo estudié su biología
reproductiva.

Figura	
  8.10.Blakea	
  gracilis.	
  Fotografía	
  de	
  C.	
  Lumer.	
  

Figura	
  8.11.Topobea	
  durandiana.	
  Fotografía	
  de	
  C.	
  Lumer.	
  

En Monteverde, las flores de Blakea y
Topobea (except B. chlorantha) son polinizadas
por abejas. Tienen flores grandes, blancas y
rosadas, que se abren en la mañana, emiten un
delicado y suave aroma durante el día, pero
carecen de néctar. El polen es liberado a través de
poros diminutos localizados en la punta de las

anteras, en todas las especies. Debido a las
diferencias en tamaño floral y textura, yo esperaba
que cada especie fuera visitada y polinizada por
un grupo pequeño de abejas, cuyo tamaño
correspondiera al de las flores. Sin embargo, las
flores fueron visitadas y polinizadas por varias
especies de abejas (Cuadro 8.3), incluyendo
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especies muy grandes, como Xylocopa frontalis
(carpenter bee), hasta otras de tamaño mediano,
como Meliponis spp. Las abejas colectaban polen
usando el método de vibraciones o zumbido
("buzz"), en el cual las abejas doblan sus cuerpos
sobre las anteras y hacen vibrar sus músculos

indirectos de vuelo. El polen es expulsado desde
los poros de las anteras directamente sobre la
frente de la abeja, de donde es transferido
fácilmente al estigma de la siguiente flor visitada.
Luego de visitar varias flores, la abeja se limpia,
colectando el polen para alimentar a los juveniles.

Cuadro 8.3.Abejas visitantes de Blakea y Topobea en Monteverde (1979-1980).

Estas especies de Blakea y Topobea tienen
sistemas de apareamiento flexibles. Pueden
producir frutos con semillas viables, sin exocruza,
pues las plantas son autocompatibles (Fig. 8.12).
Algunas plantas son bastante grandes y las abejas
pueden visitar varias flores del mismo individuo.
A medida que las abejas se mueven de flor en flor,
el polen acumulado en sus abdómenes es
depositado en los estigmas. Durante dos años de

manipulaciones experimentales, las flores
autopolinizadas (aquellas en que yo puse polen
recolectado en una flor, en el estigma de la misma
flor) de T. brenesii produjeron significativamente
más semillas, que aquellas con exocruza (C.
Lumer, datos no publicados). Adicionalmente,
Blakea grandiflora y T. brenesii son autógamas;
es decir, son capaces de producir frutos con
semillas viables sin que un vector mueva el polen.
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Figura	
  8.12.Resultados	
  de	
  las	
  pruebas	
  de	
  autocompatibilidad	
  y	
  autogamia	
  en	
  Blakea	
  y	
  Topobea	
  spp.

El comportamiento de las abejas indicó que las
exocruzas en estas especies fueron realizadas
principalmente por las abejas más grandes
(Xylocopa frontalis; dos abejorros reinas, Bombus
ephipiatus y B. volulciloides; Epicharis sp. y
varias abejas euglosinas, Euleama seabrai, E.
cingulata, y E. polychroma). Las abejas pasaban
un breve tiempo en una planta, visitando 4-10
flores, antes de moverse a otra planta. En
contraste, las abejas más pequeñas, como las
obreras de las mismas especies de Bombus,
visitaban muchas flores en una planta (en
ocasiones > 25) y retornaban a menudo a las
mismas flores, antes de moverse a otra planta.
Blakea anomala, B. gracilis, Topobea brenesii
y T. pittieri presentan individuos con flores
durante la mayor parte del año, lo cual las faculta
para usar una amplia variedad de abejas como
polinizadoras. En cambio, Blakea grandiflora y B.
tuberculata, florecen por periodos relativamente
cortos (agosto-octubre para B. grandiflora; juniojulio para B. tuberculata). Menos especies de
abejas visitaron esas flores en comparación a
otras, durante mi estudio (1979-1980). Sus
visitantes florales más importantes fueron obreras
del abejorro de tamaño mediano Bombus
ephipiatus. La única excepción fue una visita

ocasional de una reina de B. volucelloides a flores
de Blakea grandiflora (Cuadro 8.3), lo cual podría
haber sido reflejo de un periodo reducido de
floración y/o una estación de lluvias inusualmente
larga y severa en 1979. Nunca observé un insecto
visitando las flores de Topobea pittieri, aunque
estuvo en flor durante todo el año. Sin embargo,
las flores de T. pittieri produjeron frutos con
semillas viables a lo largo de todo el año, por lo
cual podría suponerse que es capaz de
reproducirse solamente porque es una especie
autógama.
Blakea chlorantha tiene un modo muy distinto
de polinización, ya que es una de las tres especies
de Costa Rica de las que se sabe que sus flores
son visitadas y polinizadas por roedores (ver
Langtimm y Anderson, " Ratones, aves y la
polinización de Blakea chlorantha”). Esas tres
especies son hemi-epífitas, ocupan los mismos
hábitats y tiene síndromes florales similares.
Blakea austinsmithii crece en relictos de bosque
nuboso en el Volcán Irazu, B. penduliflora en
bosques nubosos del Volcán Barba y B.
chlorantha a lo largo de la Divisoria Continental y
los hábitats de bosque enanos o achaparrados
(elfin forests) en la RBBNM (Lumer y Schoer
1986). Las flores de las especies de Blakea
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polinizadas por abejas, difieren de aquellas
polinizadas por roedores. Las flores de B.
chlorantha son verdes y acampanadas, carecen de
aroma, cuelgan debajo de las hojas y producen
néctar desde la base de sus anteras; mientras que
las especies polinizadas por abejas son blancas y
rosadas, abiertas y poseen aroma dulzón (Lumer
1980). Las anteras son púrpura y forman un
círculo alrededor del estigma que sobresale desde

el centro (Fig. 8.13). El néctar es producido desde
el crepúsculo y a lo largo de toda la noche.
Aunque las flores se abren lentamente durante el
día, las anteras se abren y liberan polen solamente
al crepúsculo. Así, las flores de B. chlorantha
están bien adaptadas a los polinizadores
nocturnos, lo cual contrasta con las flores de
Blakea polinizadas por abejas diurnas.

Figura	
  8.13.	
  Blakea	
  chlorantha.	
  Dibujo	
  por	
  B.	
  Angel.	
  

Esta especie es polinizada por ratones y ratas,
los cuales visitan las flores por la noche,
moviéndose de flor en flor para obtener néctar. El
néctar es rico en sacarosa, al igual que las
Proteaceae polinizadas por roedores en Sudáfrica
(Weins y Rourke 1978, Lumer 1980, I. Baker,

com. pers.). Las flores no son comidas, ni
perturbadas por ratones, ni ratas, que dejan poca
evidencia de sus visitas. Estos animales toman
una flor entre sus patas delanteras y beben el
néctar con sus lenguas (Fig. 8.14). Hallé polen de
Blakea en los hocicos y entrañas de ratones
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capturados en trampas. Blakea chlorantha es autocompatible, por tanto ratones y ratas son

responsables de la polinización cruzada y la
autopolinización.

Figura	
  8.14.	
  Oryzomys	
  fulvescens	
  (rice	
  rat)	
  alimentándose	
  en	
  una	
  flor	
  de	
  B.	
  chlorantha.	
  Fotografía	
  de	
  R.	
  Schoer.	
  

Ocasionalmente, se ven aves visitando estas
flores. Ellas toman el néctar remanente de la
noche anterior y es posible que también efectúen
polinización algunas veces (ver Langtimm y
Unnasch, " Ratones, aves y la polinización de
Blakea chlorantha”). Sin embargo, las flores de
las cuales se libera el polen al crepúsculo, y en las
que el néctar sólo se produce en la noche, parecen
estar mejor adaptadas a visitantes nocturnos.
Varias especies de roedores (Oryzomys devius [o

Reithrodontymys creeper; ver Cap. 7, Mamíferos]
y Peromyscus nudipes) visitan estas flores por el
néctar. Blakea chlorantha florece desde octubre
hasta febrero. ¿Dónde obtienen azúcar los
roedores entre marzo y septiembre? Dos de las
especies que visitan B. chlorantha también visitan
flores de B. austin-smithii y B. penduliflora, en la
región central de Costa Rica (Lumer y Schoer
1986; Cuadro 8.4).
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Cuadro 8.4.Roedores visitantes de flores de Blakea en Costa Rica.

Las semillas de Blakea y Topobea son
dispersadas por varias especies de aves que
consumen sus frutos, que contienen varios cientos
de semillas en una matriz que se pega al pico de
las aves. Luego las aves se limpian el pico en una

rama, dejando las semillas en posición para
germinar. En resumen, estas especies de plantas
presentan gran flexibilidad reproductiva y ofrecen
recursos a sus polinizadores y dispersores de
semillas durante la mayor parte del año.

INTERACCCIONES ENTRE INGA, HERBÍVOROS, HORMIGAS E
INSECTOS VISITANTES DE NECTARIOS FOLIARES
Suzanne Koptur
Inga es un género grande (ca. 400 spp. en el
neotrópico)
de
leguminosas
mimosoideas
arbóreas, con muchas especies que poseen
nectarios extraflorales (Fig.8.1), incluyendo todas
las que se distribuyen en Costa Rica (ca. 30 spp.)
(Leon 1966). En Monteverde existen 8-10
especies, de las cuales I. densiflora, I. longispice,
I. mortoniana y con poca frecuencia I. tonduzii se
hallan en la RBBNM (1520-1600 m). En los
bosques medios (1460-1520 m) son comunes I.
densiflora e I. mortoniana, I. quaternata es
ocasional, e I. brenesii, I. longispica, e I. punctata
se hallan raramente. En los bosques bajos (13201460 m), I. brenesii e I. punctata son las más
abundantes, con presencia ocasional de I.
mortoniana, I. oerstediana, e I. quaternata, y
raramente I. densiflora e I. longispica.
Inga posee hojas compuestas, con nectarios
foliares localizados entre cada par de foliolos

opuestos (Fig. 8.15). Estos nectarios secretan
néctar desde el primer brote de una nueva hoja,
hasta que está completamente madura. Los
nectarios proveen un incentivo para que los
insectos visiten las hojas para recolectar néctar.
Dos gremios de visitantes (hormigas e insectos
parásitos), proveen protección contra los
herbívoros. ¿Cómo varían estas y otras defensas a
lo largo de un gradiente altitudinal? Las hojas de
Inga proveen alimento para nuchos herbívoros,
incluyendo grandes vertebrados como el mono
congo (Allouatta palliata; Milton 1978),
perezosos (Montgomery y Sunquist 1978),
caracoles y una variedad de insectos, como
esperanzas (Tettigoniidae), escarabajos, insectos
chupadores, minadores y orugas. Las hojas son
longevas y llegan a vivir tres años o más.
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Figura	
  8.15.Hormigas	
  (Camponotus	
  substitutus)	
  visitando	
  nectarios	
  foliares	
  de	
  Inga	
  densiflora	
  en	
  Turrialba,	
  Costa	
  
Rica.	
  Fotografía	
  de	
  S.	
  Koptur.	
  

Mediante experimentos con brinzales de dos
especies (I. densiflora e I. punctata) en bosques
muy húmedos, a menor elevación que Monteverde
(600 m, cerca de Turrialba), revelaron que las
hormigas protegen las hojas en desarrollo contra
los herbívoros (Koptur 1984a). Las hormigas
recolectan el néctar y molestan a los herbívoros
que encuentran en el follaje, atacando e incluso
comiendo algunos de los más lentos y de cuerpo
blando, generalmente motivando a todos los
insectos herbívoros a “moverse". El néctar
extrafloral es producido a lo largo de todo el día y
la noche, y las hormigas visitan continuamente los
nectarios, en esos sitios de baja elevación. Esto
beneficia a la planta, porque muchos de los
herbívortos folívoros son activos en la noche. Las
mismas especies de Inga están presentes en un
amplio rango altitudinal en Costa Rica; por
ejemplo, I. densiflora se halla entre 600 y 1500 m.
Las hormigas nectarívoras son menos abundantes
y menos activas a elevaciones mayores (ver Cap.
4, Insectos y Arañas), pero los nectarios de la
mayoría de los árboles de Inga secretan néctar.
¿Cuál es la función de ese néctar extrafloral
cuando no hay hormigas que protejan las plantas?
El néctar es utilizado por una variedad de
insectos, incluyendo avispas adultas y moscas
parasitoides. Los parasitoides completan su ciclo
de vida dentro o sobre el cuerpo de un hospedero
y finalmente lo matan. Las hembras parasitoides
depositan sus huevos sobre huevos o larvas de
herbívoros, y sus propias larvas se desarrollan

dentro del huevo, o del cuerpo de la larva
hospedera. Al alimentarse, la oruga transforma el
material de las hojas en alimento para la larva del
parasitoide que vive en ella. La larva del
parasitoide emerge de su hospedero y empupa, de
donde salen nuevos adultos parasitoides. Estos
dejan una cubierta vacía de lo que era la oruga,
que es un “final muerto”, aunque todavía se vea
con vida, ya que no vive para reproducirse.
Algunas especies son parasitoides de los huevos y
emergen de estos como adultos, sin que el huevo
del herbívoro siquiera eclosione. En cualquier
caso, el número de herbívoros es reducido por los
parasitoides, que potencialmente benefician al
árbol de Inga que secreta el néctar, y también a
otros árboles cercanos que podrían haber sido
atacados por esos herbívoros (Koptur 1991).
Las orugas de muchos lepidópteros herbívoros
de Inga son parasitadas en mayor proporción a
mayores elevaciones —donde las hormigas no son
abundantes (Koptur 1985)— que a menores
elevaciones. Análisis químicos del follaje de la
misma especie de árbol a distintas elevaciones,
reveló que las hojas de los individuos de tierras
altas tienen mayores cantidades de taninos, que
las de árboles de tierras bajas. Los taninos enlazan
proteínas, por lo cual las orugas que comen más
taninos suelen desarrollarse más lento (el
desarrollo también es más lento a menor
temperatura, y a mayor elevación), lo cual implica
mayor tiempo de exposición a parasitoides y
depredadores. Por tanto, los taninos pueden
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mejorar la protección de parasitoides para las Inga
de tierras altas. Explicaciones alternativas a este
mayor contenido de taninos, como la mayor
presión por ataque de hongos patógenos u otros
factores ambientales, no han sido estudiadas aún.
Si bien las propiedades antiherbívoro de las
Inga a mayor elevación son un complejo bastante
efectivo de defensas facultativas (parasitoides y
taninos), en ausencia de protección por hormigas,
las mismas no son tan efectivas para limitar el
daño foliar, como la defensa por hormigas. En un

periodo de seis meses, las hojas de I. densiflora en
zonas de altura, son significativamente más
dañadas que las de tierras bajas, que gozan de
protección por hormigas. No obstante, los
nectarios extraflorales, que hacen fáciles de
reconocer a las hojas de Inga, también son
importantes como defensa antiherbívoros en
cualquier elevación.

UNA LARVA DE MOSCA ALTERA DIRECTAMENTE EL SEXO FLORAL
EN CENTROPOGON SOLANIFOLIUS
Martha E. Weiss
Algunas interacciones entre plantas e insectos
son obvias para el observador (e.g., daño foliar
por folívoros). Otras interacciones son más
sutiles. Estudié una interacción en la cual una
larva
de
mosca,
Zygothrica
neolinea
(Drosophilidae), vive dentro de flores cerradas de
Centropogon solanifolius (Campanulaceae; Weiss
1996). La larva se alimenta del polen en
desarrollo y reduce o elimina la función masculina
de la flor, sin afectar su función femenina.
Centropogon es un género de hierbas, arbustos y
enredaderas mayormente andinas, con flores de
colores brillantes, polinizadas por colibríes
(Standley 1938, Stein 1992). A lo largo de los
senderos del bosque nuboso de Monteverde crece
C. solanifolius, una especie de flores anaranjadas
y brillantes.
Mis estudios con flores de C. solanifolius
comenzaron ignorando la presencia de la mosca.
La investigación se centraba en evaluar si la
remoción de polen de las flores protándricas
acortaba la duración de la fase masculina de la
flor. Las flores protándricas tienen una separación
temporal de sus funciones sexuales: primero, son
masculinas y proveen polen; en una fase posterior,
el estigma se torna receptivo y son femeninas.
Estudios con otra especie protándrica lobelioidea,
Lobelia cardinalis, revelaron que la remoción de
polen reducía significativamente la duración de la
fase masculina, y aceleraba el inicio de la fase
femenina, en relación con flores no manipuladas

(Devlin y Stephenson 1984). El efecto de la
remoción de polen fue hallado durante dos
trabajos de campo de la Organización para
Estudios Tropicales (Frazee et al. 1990, Koptur et
al. 1990). Mis estudios con flores de C.
solanifolius demostraron el mismo efecto; la fase
masculina de flores cubiertas (para excluir a los
polinizadores), no manipuladas, duró entre 3 y 4
días, mientras que en flores con tratamiento, de
las cuales yo removía el polen, duraba sólo 1-2
días.
El descubrimiento de una sola larva pequeña
dentro los tubos de las anteras de muchas flores
complicó mis estudios. Estas larvas parecían
alimentarse sólo de polen, sin tocar otra parte de
la flor. Muestreos C. solanifolius en Monteverde
sugerían que la infestación por esas larvas era
intensa y ampliamente distribuida. Encontré
larvas en los botones florales y flores de 14 de 16
plantas en una población, y en el 70% de las flores
en otra población. La presencia de las larvas
reducía significativamente, o eliminaba la fase
floral masculina. Las flores no infestadas
permanecían en fase masculina por 3,5 días en
promedio, mientras que la fase masculina en las
flores infestadas duraba 1,2 días en promedio,
antes de entrar en fase femenina. Algunas flores
infestadas se saltaban la fase masculina, y se
abrían directamente como femeninas.
La remoción de polen por las larvas parece
tener un efecto profundo en la proporción de
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sexos en las flores a nivel poblacional. Dado que
las larvas son tan comunes en las flores de C.
solanifolius en Monteverde, no pude medir
directamente la proporción de sexos en una
población no infestada. Sin embargo, la fase
masculina en poblaciones de una especie
emparentada sin evidencias de infestación, es más
larga que la femenina: para L. cardinalis, la
proporción de sexos en términos de días en fase
masculina, a días en fase femenina, era de 2,6:1
(Devlin y Stephenson 1984). En otra especie de
Centropogon, la proporción fue de 1,4:1 (Frazee
et al. 1990). En contraste, para una población de
C. solanifolius que incluía flores infestadas y no
infestadas, la fase masculina duró 1,8 días y la
femenina 3,9 días. La infestación de las flores por
larvas puede haber cambiado la proporción de
sexos en la población hacia un sesgo femenino,
con concecuencias importantes para la adecuación
biológica de las plantas.

También documenté la historia de vida de la
mosca dentro de la flor. La especie es Zygothrica
neo-linea (Drosophilidae). Las hembras de la
mosca depositan un solo huevo oblongo a través
de la corola, sobre la superficie del tubo de la
antera totalmente desarrollado, cuando la flor es
todavía un pequeño botón; la reciente oviposición
se nota por una diminuta gota de látex en la parte
exterior del botón (Fig. 8.16, abajo). La larva
recién eclosionada (ca. 1 mm long) cava dentro
del tubo de la antera y come el polen a medida
que el botón crece. Después de 3 días, justo antes
de la antesis, la larva (ya de unos 5-6 mm de
longitud), abandona el tubo de la antera y hace un
hueco de salida (que se ve como aquellos de los
ladrones de néctar) en la corola, inmediatamente
sobre la base de la flor (Fig. 8.16, arriba). Al
parecer, el insecto empupa en el suelo y la mosca
adulta emerge después de 14-15 días.

Figura	
  8.16.	
  Botón	
  de	
  Centropogon	
  solanifolius	
  con	
  gota	
  de	
  látex	
  sobre	
  el	
  sitio	
  de	
  reciente	
  oviposición	
  (abajo);	
  y	
  
flor	
  de	
  fase	
  masculina	
  con	
  hueco	
  de	
  salida	
  sobre	
  los	
  lóbulos	
  del	
  cáliz	
  (arriba).	
  

Zygothrica neolinea pertenece a un grupo de
moscas
drosofílidas
conocidas
por
sus
agregaciones masivas de especies mixtas en
parches de hongos basidiomicetos (bracket fungi)
en el bosque (Grimaldi 1987). Las moscas se
reúnen por miles a combatir, alimentarse de
esporas de hongos y aparearse. Algunas especies
ovipositan en los hongos; otras dejan sus huevos
en flores. En algunos casos, la relación entre la

especie de planta (su flor) y la de la mosca parece
ser muy específica, con sólo un hospedero floral
para determinada especie de mosca; en otras la
asociación es más generalizada (Pipkin et al.
1966). La relación entre C. solanifolius y Z.
neolinea no parece ser especie-específica; Z.
eolinea ha sido reportada en flores de Passiflora y
Aphelandra en Panamá (Pipkin et al. 1966,
Grimaldi 1987), y las larvas de otras moscas han
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sido halladas en otras especies de Centropogon
(Pipkin et al. 1966).
La infestación por larvas puede tener
consecuencias reproductivas importantes para C.
solanifolius, tanto a nivel individual, como
poblacional. La remoción de polen por la larva
acorta la fase masculina y acelera el inicio de la
femenina, limitando así el número de flores
donadoras de polen. El polen removido por
colibríes puede llegar a un estigma apropiado,
pero el consumido por la larva ya no está
disponible para polinización. De esa manera, la

infestación por larvas reduce el tiempo que el
polen está disponible y la cantidad de polen en el
sistema. Estos estudios derivan en otras preguntas.
¿Cómo afecta la proporción de sexos sesgada
hacia flores femeninas, a los patrones de
adecuación biológica masculina y femenina en la
población? ¿Cuán heterogénea es la infestación de
larvas a lo largo del espacio y tiempo? ¿Cómo
localiza las flores hospederas la mosca hembra y,
una vez allí, cómo sabe si un botón ya contiene un
huevo? Este fenómeno es un área fértil para
futuras investigaciones en Monteverde.

POLINIZACIÓN FRAUDULENTA EN BEGONIA
Jon Agren & Douglas W. Schemske
En muchas plantas tropicales polinizadas por
animales, que poseen flores unisexuales (especies
monoicas y dioicas), las flores femeninas no
proveen una recompensa para los polinizadores;
son polinizadas por fraude (Baker 1976, Renner y
Foil 1993). En muchos casos, las flores femeninas
sin recompensa imitan los caracteres florales de
las masculinas, que sí tienen recompensa; así los
polinizadores son atraídos a las flores femeninas
por mimetismo intersexual (Baker 1976, Bawa
1980b, Little 1983, Willson y Agren 1989).
Begonia es un genéro tropical grande con
especies predominantemente monoicas, en las
cuales la polinización fraudulenta es común
(Agren y Schemske 1991, Schemske et al. 1996).
Las flores femeninas y masculinas de varias
especies de Begonia polinizadas por insectos,
tienen una similitud impresionante. El tamaño y
propiedades espectrales de los estigmas de las
flores femeninas se parecen mucho a aquellos de
las anteras de las flores masculinas; y el número y
tamaño de los pétalos (o sépalos con forma de
pétalos) no difieren entre flores de distinto sexo.
El grado de similitud entre flores masculinas y
femeninas varía, lo cual puede ser reflejo de las
diferencias inter-específicas en los caracteres que
son importantes para atraer a los polinizadores
hacia las flores femeninas sin recompensa. Por
ejemplo, el número y tamaño de los pétalos en B.
fisheri y B. oaxacana, que son polinizadas por
insectos, difiere entre flores de distinto sexo, pero

la tasa de visitas a flores femeninas es lo bastante
alta como para asegurar elevadas producciones de
frutos (Schemske et al. 1996, J. Agren y P.
Schemske, datos no publicados).
La similitud entre flores masculinas y
femeninas
en
sistemas
de
polinización
fraudulentos, pueden reflejar ancestros comunes
(se supone que las flores unisexuales son
derivadas de flores hermafroditas), selección por
similitud o ambas. La hipótesis de mimetismo
implica que el parecido se mantiene debido a
selección por similitud (Willson y Agren 1989), y
que el éxito reproductivo de las flores femeninas
sin recompensa, es una función del grado de
parecido con las flores masculinas, con
recompensa (Agren y Schemske 1991).
La selección del parecido podría tomar dos
formas potenciales: la flor femenina más atractiva
podría parecerse ya sea a una flor masculina
promedio en la población, o a la flor masculina
con mayor nivel de recompensa (Agren y
Schemske 1991, Schemske y Agren 1995). En el
primer caso, las plantas recibirían mayor cantidad
de polen y tendrían mayor éxito reproductivo. En
el segundo caso, se esperaría una mayor
producción de semillas en aquellas plantas que
produzcan flores femeninas, que son más
similares a las masculinas con mayores niveles de
recompensa (Schemske y Agren 1995). Hemos
encontrado una correlación positiva entre el
tamaño de los pétalos y estimaciones de la
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producción de polen en flores masculinas de
varias especies de Begonia, lo que sugiere que los
visitantes florales podrían usar el tamaño del
pétalo, como indicador del nivel de recompensa
(Schemske et al. 1996, J. Agren D. Schemske,
datos no publicados).
La hierba perenne B. involucrata es nativa de
Costa Rica y Panamá, y se encuentra a lo largo de
los bordes de los caminos, senderos y pastizales
en Monteverde (Fig. 8.17). Esta especie florece en
la época seca (enero-marzo), y los despliegues
florales masculino y femenino son muy similares

(Agren y Schemske 1991, Schemske y Agren
1995). El estigma, color amarillo, se parece
mucho a las anteras de las flores masculinas.
Vistos a la luz ultravioleta, tanto el estigma como
las anteras aparecen como objetivos en el centro
de la flor, sobre el fondo más claro de los sépalos
con forma de pétalos. Tanto las flores masculinas
como las femeninas, tienen dos sépalos con forma
de pétalos de tamaño aproximadamente igual. Un
número parecido de inflorescencias de fase
masculina y femenina, se abren simultáneamente
y producen una fragancia dulzona.

Figura	
  8.17.	
  Inflorescencia	
  de	
  fase	
  femenina	
  de	
  Begonia	
  involucrata	
  en	
  Monteverde.	
  Fotografía	
  de	
  J.	
  Agren.	
  

Los principales polinizadores de B. involucrata
en Monteverde (las abejas Trigona grandipennis y
Melipona fasciata panamica), responden a la
distinta producción de recompensa mostrando
fuerte preferencia por las flores masculinas (Fig.
8.18). Cuando añadimos polen manualmente, la

producción de semillas se incrementó en un 40%
en la población estudiada en Monteverde en 1990,
indicando que la visita de los polinizadores podría
limitar la producción de semillas (Agren y
Schemske 1991).
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Figura	
  8.18.	
  Tasa	
  promedio	
  de	
  visitas	
  a	
  inflorescencias	
  de	
  fase	
  masculina	
  y	
  femenina	
  de	
  Begonia	
  involucrata	
  por	
  
abejas	
  Trigona	
  grandipennis	
  en	
  1990	
  (N	
  =	
  220	
  visitas	
  observadas)	
  y	
  Melipona	
  fasciata	
  panamica	
  en	
  1992	
  (N	
  =	
  56).	
  
Datos	
  de	
  Agren	
  y	
  Schemske	
  (1991),	
  y	
  Schemske	
  y	
  Agren	
  (1995).	
  

Para examinar cómo podría la preferencia de
los polinizadores afectar la evolución del tamaño
de
las
flores
femeninas,
contruimos
inflorescencias artificiales de Begonia involucrata
que diferían en el tamaño de la flor, y las
expusimos a los polinizadores naturales. Tanto el
número de acercamientos de los polinizadores,
como sus visitas, incrementaron monotónicamente
con el tamaño de los pétalos (Schemske y Agren

1995; Fig. 8.19). En esta especie, los individuos
que producen los pétalos más grandes estaban en
ventaja. Este resultado es consistente con la
hipótesis de que los polinizadores usan estímulos
visuales para identificar las flores con la mayor
recompensa esperada, y sugiere que las flores
femeninas que imitan a las flores masculinas con
mayor recompensa, tendrán mayor tasa de visitas
de los polinizadores y mayor éxito reproductivo.
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Figura	
  8.19.	
  Acercamientos	
  de	
  polinizadores	
  a	
  flores	
  femeninas	
  artificiales	
  en	
  una	
  población	
  de	
  Begonia	
  
involucrata	
  en	
  Monteverde.	
  El	
  tamaño	
  promedio	
  de	
  la	
  flor	
  es	
  igual	
  al	
  promedio	
  para	
  las	
  flores	
  masculinas,	
  y	
  las	
  
flores	
  pequeñas	
  y	
  grandes	
  son	
  2	
  DS	
  más	
  pequeñas	
  y	
  2	
  DS	
  más	
  grandes	
  que	
  el	
  promedio	
  para	
  las	
  masculinas,	
  
respectivamente	
  (basados	
  en	
  el	
  ancho	
  de	
  los	
  sépalos	
  con	
  forma	
  de	
  pétalo).	
  Las	
  superficies	
  de	
  los	
  tres	
  tamaños	
  
2
2
2
florales	
  fueron	
  86	
  mm ,	
  139	
  mm 	
  y	
  204	
  mm ,	
  respectivamente.	
  Las	
  barras	
  rellenas	
  indican	
  el	
  número	
  de	
  
acercamientos	
  seguidos	
  de	
  un	
  rechazo:	
  las	
  barras	
  sombreadas	
  indican	
  el	
  número	
  de	
  acercamiento	
  seguidos	
  de	
  una	
  
visita	
  (From	
  Schemske	
  y	
  Agren	
  1995).	
  

El sistema de polinización de B. involucrata
comparte varios atributos con aquellos de otras
especies de Begonia polinizadas por abejas. Se ha
documentado una marcada discriminación en
contra de las flores femeninas sin recompensa, y
una relación positiva entre el tamaño de los
pétalos de flores artificiales, y su atractivo a los
polinizadores, para B. oaxacana, B. tonduzii y B.
urophylla (Schemske et al. 1996, J. Agren y D.
Schemske, datos no publicados). Datos
experimentales y observaciones de campo de estas
y otras especies polinizadas por abejas, indican
que son varios los factores que pueden ser

importantes para la tasa de visitas de
polinizadores en Begonia, incluyendo el tamaño y
orientación de las flores y la producción de
aromas. El sistema de polinización fraudulento de
muchas Begonia, y la variedad de sistemas de
apareamiento existentes dentro del género (Agren
y Schemske 1993), convierten a las begonias en
un objeto de estudio muy útil para entender la
biología de la reproducción y polinización en
plantas.
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UNA HIPÓTESIS ACERCA DEL TIEMPO DE FLORACIÓN Y
FRUCTIFICACIÓN EN ÁRBOLES COMPETIDORES TROPICALES
Nathaniel T. Wheelwright
Los cambios estacionales en los trópicos
tienden a ser más sutiles que en las zonas
templadas, donde la variación anual en el clima es
más extrema. No obstante, las plantas tropicales
hacen reemplazo de sus hojas senescentes,
florecen y dan frutos maduros en distintos
periodos del año. Los periodos de reproducción de
las plantas tropicales afectan las historias de vida
de los animales que se alimentan de néctar, polen,
frutos y semillas; a la vez que los cambios
estacionales de comportamiento y abundancia de
los animales polinizadores, dispersores y
depredadores de semillas, influyen en el éxito
reproductivo de las plantas. Un desafío principal
de la ecología de comunidades es explicar la
periodicidad (fenología) de los eventos principales
en las historias de vida de las plantas tropicales, y
entender la importancia de los factores abióticos
(físicos) en relación con los biológicos. Por
ejemplo, factores abióticos como la duración del
día, precipitación o temperatura, podrían limitar
diferentes especies de plantas a reproducirse
sincrónicamente durante un periodo favorable del
año; por otro lado, factores biológicos como
competencia entre plantas por un número limitado
de polinizadores o dispersores de semillas, debería
seleccionar por fenologías escalonadas no
superpuestas entre especies (Snow 1965, Levin y
Anderson 1970, Stiles 1977).
A manera de entender los ritmos estacionales
de los bosques de Monteverde, estudié la
reproducción en 23 especies de árboles de fruto
pequeño, cuyas semillas son dispersadas por aves
(Wheelwright 1985a, 1986), desde 1979. Centré el
estudio en un único gremio (grupo de especies
que interactúan fuertemente porque comparten
requerimientos ecológicos; Root 1967). Todo este
gremio, compuesto por árboles de la familia
Lauraceae, provee recursos florales y frutales
similares, y depende de un grupo similar de
polinizadores y dispersores de semillas. Los
objetivos de este estudio fueron cuantificar la
proporción de una población dada, que florece o

fructifica en un año en particular; la sincronía
estacional en la reproducción entre individuos
dentro de las poblaciones y entre especies; el
grado en que la producción de flores y frutos varía
de un año a otro y, las diferencias fenológicas a
nivel de comunidad entre la floración y la
fructificación.
Casi todas las lauráceas de Monteverde
producen panículas (inflorescencias ramificadas)
de flores pequeñas, verde amarillentas, con bajos
contenidos de néctar. Los principales insectos
visitantes (y supuestos polinizadores) son abejas
generalistas, avispas y moscas. Los frutos de
Lauraceae también varían poco entre especies en
términos de su estructura básica: todos tienen una
única semilla rodeada de pulpa aceitosa y densa.
La mayoría de los frutos se tornan negros cuando
están maduros y el pedicelo que sujeta el fruto en
muchas especies, se hincha notoriamente y se
pone rojo. Si bien los frutos de distintas especies
son estructuralmente similares, la variación
interespecífica en tamaño es grande; los frutos
tienen un rango de diámetros de 0,6 a 2,3 cm
(Mazer y Wheelwright 1993).
Durante el primer año de mi estudio, di
seguimiento a la reproducción de 286 árboles a lo
largo de un transecto de 7km, con intervalos
bisemanales. Posteriormente, los censos fueron
realizados una vez al año, en el mismo periodo
(inicio del periodo seco) de cada año. Cada
especie es sorprendentemente predecible y
sincrónica en su fenología floral y frutal. Las
distintas especies se reproducen en periodos
característicos del año, con poca variación
interanual, a pesar de la apreciable variación anual
en precipitación. La mayoría de los individuos de
una especie en particular florecen o fructifican
dentro de pocas semanas en relación con otros
miembros de la población. Sin embargo, la
proporción de cada población que se reproduce
cada año, así como la magnitud de la producción
de flores o frutos, varía ampliamente de año en
año (20-100% de los individuos de una especie se
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reproducen). El número promedio de frutos
producidos por árbol dentro una especie, difiere
de forma marcada de un año a otro. También hay
gran variación en los patrones de floración y
fructificación entre especies, con algunas especies
cuya reproducción es anual, bianual o errática
(Wheelwright 1986).
En términos de patrones comunitarios, la
floración en Lauraceae está distribuida de forma
más homogénea en el año, que la fructificación.
Cada mes del año se tienen al menos dos especies
en flor, con un máximo de ocho especies que

florecen en un mes dado (Fig. 8.20A). La
fructificación está relativamente agregada. En
diciembre es difícil hallar frutos maduros de
lauráceas, mientras que justo antes del inicio de la
época de lluvias, se tienen hasta 13 especies en
fruto (Fig. 8.20B). Los estudios sobre plantas
leñosas y herbáceas de zonas templadas y
tropicales, sugieren que es más probable hallar
fenologías
escalonadas
o
mínimamente
superpuestas para la floración, que para la
fructificación (Frankie et al. 1974, Hilty 1980,
Wheelwright 1985a).
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Figura	
  8.20.	
  Número	
  de	
  especies	
  de	
  árboles	
  de	
  Lauraceae	
  dispersados	
  por	
  aves	
  en	
  floración	
  (A)	
  o	
  fructificación	
  (B)	
  
por	
  mes	
  en	
  Monteverde.	
  Solamente	
  se	
  incluyen	
  las	
  especies	
  para	
  las	
  cuales	
  al	
  menos	
  20%	
  de	
  la	
  población	
  se	
  
reprodujo.	
  

La selección natural puede ser mayor para la
divergencia temporal interespecífica en floración
que en fructificación. Las especies de plantas que
florecen simultáneamente, podrían competir por
un número limitado de polinizadores, de igual
forma que las plantas en fruto por los dispersores
de semillas. Sin embargo, las distintas especies de
plantas que florecen al mismo tiempo tienen otra
posible desventaja: pueden sufrir pérdidas
reproductivas por taponamiento de sus estigmas
por polen foráneo, desperdicio de polen

transferido
a
especies
equivocadas
e
hibridización, costos sin comparación para los
frutos. La selección en contra de la divergencia en
las fenologías, podría ser menor para la floración
que para la fructificación. Después de que ocurre
la polinización, el embrión en desarrollo todavía
es nutrido y protegido por la planta maternal; el
desarrollo asociado con la floración puede
presentarse teóricamente en cualquier época del
año. En contraste, después de que los frutos
maduran, tanto las semillas dispersadas como las
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plántulas están a merced del ambiente, luego de
independizarse de la planta materna. A menos que
la semilla o la plántula logren sobrevivir a la
desecación, escasez de nutrientes, sombra y
depredación, el momento de la fructificación
podría restringirse a ciertos periodos favorables
del año.
Controlé el efecto de la filogenia al comparar
especies de plantas emparentadas, pero la
filogenia misma puede jugar un rol importante en
la determinación de la fenología. Puede ser que
las lauráceas que florecen en noviembre en
Monteverde, no lo hagan por causa de la

competencia interespecífica por polinizadores,
sino simplemente porque se han originado en el
hemisferio sur y han retenido un legado evolutivo
de florecer en primavera. La sistemática de
Lauraceae es aun más incierta que para la mayoría
de las familias de plantas tropicales (Burger y van
der Werff 1990). Es necesario entender las
relaciones evolutivas y la distribución geográfica
actual e histórica de las especies de árboles
tropicales, para poder explicar los periodos de
floración y fructificación de los bosques
tropicales.

FENOLOGÍAS DE FRUCTIFICACIÓN EN PLANTAS PIONERAS:
LIMITACIONES IMPUESTAS POR LA FENOLOGÍA DE FLORACIÓN,
RÉGIMEN DE DISTURBIOS Y PATRONES DE MIGRACIÓN DE LOS
DISPERSORES
K. Greg Murray
No existe consenso sobre qué factores han sido
importantes en la evolución de los patrones
estacionales de floración y fructificación en los
trópicos húmedos. Examiné el potencial para
actuar como agentes de selección en la evolución
de la fenología de fructificación de tres factores,
para tres especies de plantas pioneras en
Monteverde: limitaciones estacionales impuestas
por la fenología de floración, los patrones
estacionales en la disponibilidad de dispersores, y
la disponibilidad estacional de sitios de
colonización (claros por caída de árboles).
Colecté datos fenológicos a lo largo de 24
meses de censos mensuales de ocho plantas de
Phytolacca rivinoides, 36 Witheringia meiantha y
33 W. coccoloboides esparcidas en todo el
“triángulo” de la RBBNM (Murray 1987). La
maduración de frutos de P. rivinoides y W.
coccoloboides se concentra al inicio de la época
de lluvias (junio-julio), aunque algunos frutos
pueden hallarse en cualquier mes (Fig. 8.21). La
fructificación de W. meiantha se distribuye más
homogéneamente a lo largo del año. Para
determinar cuán limitada podría estar la fenología
de fructificación por el tiempo de floración,

examiné la relación temporal entre el pico de
floración y la maduración de frutos dentro cada
planta individual, durante el primer año. Si el
tiempo de maduración de frutos está determinado
completamente por el tiempo de floración,
entonces los picos de maduración en cada
individuo deberían seguir los picos de floración
por la misma cantidad de tiempo. Determiné las
fechas de los picos de floración y fructificación en
cada censo, e hice un análisis de regresión de los
datos de picos de fructificación en función a las
fechas de picos de floración. Debido a que W.
meiantha y W. coccoloboides generalmente tienen
dos episodios reproductivos por año, corrí
regresiones separadas para cada episodio. En
ambos casos (inicio de la estación reproductiva de
W. meiantha y W. coccoloboides), la fenología de
fructificación siguió a la fenología de floración
muy de cerca. En el caso de P. rivinoides y el
final de las épocas reproductivas de W. meiantha
y W. coccoloboides, los frutos de las plantas que
florecieron más tarde, maduraron más rápido que
los de aquellas que florecieron más temprano. Es
poco probable que la fenología de fructificación
esté fuertemente limitada por la de floración.
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Figura	
  8.21.Fenología	
  de	
  fructificación	
  de	
  Phytolacca	
  rivinoides,	
  Witheringia	
  meiantha	
  y	
  W.	
  coccoloboides	
  en	
  
Monteverde.	
  Los	
  valores	
  son	
  para	
  el	
  individuo	
  “promedio”,	
  para	
  cada	
  especie,	
  y	
  las	
  barras	
  de	
  error	
  representan	
  el	
  
error	
  estándar	
  de	
  la	
  media.	
  (Modificado	
  de	
  Murray	
  1988)

Para evaluar la abundancia de los dispersores,
realicé capturas con redes de neblina en 14
parcelas, incluyendo bosque maduro, claro de
bosque en fase de recuperación (building-phase,
sensu Whitmore 1975) y claros grandes
artificiales. Si bien se conocen al menos 10
especies de aves que toman frutos de las tres
especies de plantas (Wheelwright et al. 1984), tal

parece que Myadestes melanops (Black-faced
Solitaires) son los principales dispersores de las
tres especies en la RBBNM. Esta especie fue el
frugívoro del sotobosque más comúnmente
capturado, y el que llevaba más semillas
(evaluado por análisis de muestras fecales) de las
tres especies de plantas. Sin embargo, M.
melanops migra hacia abajo por las laderas del
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Caribe después de la época de apareamiento
(Loiselle y Blake 1991) y está prácticamente
ausente de Monteverde desde fines de octubre

hasta diciembre (K. G. Murray, obs. pers.; Fig.
8.22), cuando W. meiantha tiene un pico de
fructificación menor.

Figura	
  8.22.	
  Tasas	
  de	
  captura	
  y	
  actividad	
  reproductiva	
  de	
  Myadestes	
  melanops	
  (Black-‐faced	
  solitaire)	
  de	
  julio	
  1981	
  
a	
  junio	
  1983.	
  Las	
  barras	
  en	
  la	
  base	
  de	
  la	
  figura	
  indican	
  la	
  presencia	
  de	
  adultos	
  reproductivos	
  (i.e.,	
  con	
  parches	
  de	
  
incubación)	
  y	
  juveniles	
  del	
  año	
  en	
  las	
  parcelas	
  de	
  estudio	
  (barra	
  más	
  baja).	
  

Para entender la relación entre los patrones
estacionales de abundancia de M. melanops y la
tasa de remoción de frutos, examiné la correlación
entre la tasa de capturas del ave y la tasa de
remoción diaria de frutos desde mayo de 1982,
hasta abril de 1983. La tasa diaria de remoción de
frutos (proporción por día, transformada con arcoseno), está correlacionada con el tamaño de la
cosecha de frutos (transformada con logaritmos;
Murray 1987). Calculé las correlaciones parciales
de la tasa de remoción con la tasa de captura del
ave, controlando para el tamaño de la cosecha. La
tasa diaria de remoción estuvo correlacionada con
la tasa de capturas de M. melanops, para P.
rivinoides (r = 0,635; 8 gl; p <0,05), lo cual
sugiere un menor éxito reproductivo para los
individuos cuyos frutos maduran en ausencia de
M. melanops. Las correlaciones parciales para W.
meiantha y W. coccoloboides, indicaron la misma
relación, pero no fueron estadísticamente

significativas. Así, la estacionalidad del dispersor
podría actuar como fuerza selectiva, aunque no
tan fuerte, sobre la fenología de fructificación; las
tasas de remoción decayeron sólo levemente en
los meses de completa ausencia de M. melanops
del área de Monteverde.
Debido a que las semillas de las tres especies
de plantas germinan bien solamente en claros muy
jóvenes (<8 meses), y dado que la misma
formación de claros es altamente estacional
(Murray 1988), debería existir una ventaja
selectiva para los tiempos de germinación que
coincidan con los periodos pico de formación de
claros (la estación de vientos y neblina ["windymisty"] entre octubre y enero; Murray 1988, K. G.
Murray, datos no publicados). Las tres especies
tienen dormancia “obligada” ("enforced" seed
dormancy, sensu Harper 1977); las semillas
permanecen en dormancia sobre o dentro del
suelo hasta que se forma un claro, si son
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depositadas inicialmente debajo de dosel intacto
(Murray 1988). Esta característica desacopla con
eficaciala germinación, de la dispersión, por lo
que el momento exacto de la maduración de frutos
podría ser relativamente poco importante para
estas plantas.
Para estimar las consecuencias de la fenología
de fructificación en la probabilidad de colonizar
claros recientes, usé un modelo por computadora
que combinaba datos empíricos de tasas de
formación de claros, requerimientos de
germinación, dormancia de semillas y sombras de
semillas generadas por aves (Murray 1986a, b,
1988), para dar una estimación del “potencial
reproductivo total” (cantidad de progenie
potencialmente producida durante la vida de un
individuo).
Desplazando
las
fenologías
observadas (Fig. 8.21), de forma que el pico de
maduración fuera en distintos momentos del año,
pude inferir las consecuencias de la fenología de
maduración, manteniendo el resto de las variables
constantes. Para todas las simulaciones, usé la
sombra de semillas estimada para M. melanops
(Fig. 8 en Murray 1988), una dormancia de 24
meses (las semillas de las tres especies pueden
permanecer en el suelo al menos 27 meses sin
perder viabilidad; Fig. 3 en Murray 1988), y las
medidas empíricas de respuesta de germinación a
claros de distinta edad. Estas estimaciones de
potencial reproductivo, fueron similares para
plantas que fructifican en distintos periodos del
año, principalmente por el desacople de la
dispersión y la germinación.
Un factor de confusión es la depredación y
parasitismo de semillas. La habilidad fisiológica
de esperar por la formación de un claro, es
irrelevante si las semillas son comidas pronto,
después de su dispersión. Si bien las tres especies

son consumidas por depredadores, las tasas de
remoción no son tan altas como para que el
desacople temporal de dispersión y germinación
sea negativo (K. G. Murray, datos no publicados).
Más bien, es improbable que las estaciones de
fructificación que coinciden con el pico de
formación de claros, tengan mayor ventaja que la
que se infiere de las simulaciones descritas arriba.
El hecho de que ninguno de esos factores
puede explicar los patrones estacionales de
fructificación en P. rivinoides, W. meiantha y W.
coccoloboides, requiere otras explicaciones. Los
patrones fuertemente estacionales en la
maduración de frutos podrían resultar también de:
(1) restricciones filogenéticas sobre la plasticidad
fenotípica, (2) competencia con otras especies por
dispersión (Wheelwright 1985a; Wheelwright, "
Una hipótesis acerca del tiempo de floración y
fructificación
en
árboles
competidores
tropicales”), o (3) limitaciones estacionales a la
supervivencia de semillas o plántulas. La última
puede ser de importancia particular en
Monteverde. La germinación de la mayoría de las
pioneras en la Isla de Barro Colorado, ocurre
temprano en la época de lluvias, y las plántulas
más viejas son más capaces de sobrevivir a la
primera época seca que las más jóvenes, en
especial en sitios donde la densidad de plántulas
(competidores) es alta (Garwood 1983). Lo
mismo podría valer para Monteverde; los suelos
superficiales de los grandes claros se secan
durante la época seca, y las plántulas
normalmente mueren en esos claros por estrés
hídrico (K. G. Murray, datos no publicados). La
evolución de las fenologías de fructificación de
plantas pioneras en Monteverde, requiere de más
estudios empíricos, especialmente en demografía
de plántulas.

¿QUÉ SUCEDE DESPUÉS DE LA DISPERSIÓN CON LAS SEMILLAS
DE LAS ESPECIES DISPERSADAS POR VERTEBRADOS?
Dan Wenny
Los eventos post-dispersión, como depredación
de semillas y un segundo escenario de dispersión,
pueden jugar un papel clave en el reclutamiento
de plantas. La depredación de semillas es una

fuente principal de mortalidad que limita el
crecimiento poblacional para muchas especies
(Crawley 1992). La mayoría de los datos
provienen de zonas templadas, especialmente
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sobre preferencia de semillas por roedores en
zonas áridas, aunque algunos estudios de
frugivoría y dispersión de semillas se han
realizado en Monteverde (Wheelwright 1983,
1991, Murray 1986a, b, 1988). El tamaño de las
semillas puede afectar las tasas de depredación.
En general, los roedores prefieren semillas
grandes, porque estas tienen más energía que las
pequeñas (Price y Jenkins 1986). Otros factores,
como el contenido químico y el tiempo de
manipulación, también influyen en la selección
(Kerley y Erasmus 1991).
Evalué tasas de depredación de semillas en el
bosque nuboso, como función de las
características de la semilla, registrando el destino

de las semillas dispersadas naturalmente. La
mayoría de los estudios han utilizado semillas
“dispersadas
experimentalmente”
por
los
investigadores (Schupp 1988, Forget 1993). Se
escogieron especies que representen una variedad
de familias y tamaños de semillas, pero todas las
semillas eran relativamente grandes en
comparación con otras en la comunidad
(Wheelwright et al. 1984; Cuadro 8.5). Este
estudio fue llevado a cabo desde mayo de 1993
hasta agosto de 1994, en una superficie de 5 ha
(1600 m) a lo largo de la Divisoria Continental,
cerca de la intersección del Sendero del Valle y el
Sendero Las Torres.

Cuadro 8.5.Características de las semillas en el estudio de supervivencia post-dispersión.

Clasificación de los dispersores basada en Wheelwright et al. (1984), D. Wenny (obs. pers.), y C. Guindon (com. pers.)

Las semillas dispersadas se localizaron
buscando semillas defecadas, regurgitadas y
caídas recientemente (frescas) en el suelo. Las
semillas se marcaron pegándoles un hilo dental no
ceroso de 50 cm, el cual llevaba amarrada una
etiqueta. Todos los sitios se censaron varias veces
durante la primera semana, y una vez por semana
por las siguientes 12 semanas. Si una semilla
marcada era removida, se buscaba en el área
circundante hasta hallar la etiqueta con el hilo
dental. Si un pedazo de la cubierta de la semilla
permanecía, la semilla era clasificada como
muerta por depredación. Si la semilla estaba
parcialmente consumida, se utilizaban las marcas
de picos o dientes para determinar el tipo de
animal que manipuló la semilla.
En muchos casos, las semillas habían sido
llevadas al interior de troncos caídos, dentro de

pequeñas excavaciones y debajo de los árboles.
Supuse que esas semillas habían sido consumidas
por pequeños roedores, porque los sitios no eran
accesibles a chanchos de monte y roedores
grandes, como guatusas. Si una semilla marcada
era removida, pero no consumida, se dejaba en el
nuevo sitio y se incluía en censos posteriores.
Después de cuatro semanas, la proporción de
semillas remanentes varió ampliamente (Fig.
8.23). Meliosma y Beilschmiedia tuvieron muy
alta
supervivencia
(100%
y
90%,
respectivamente); Salacia (40%), Guarea (30%),
y Ocotea (5%) tuvieron baja supervivencia. La
supervivencia de Eugenia fue intermedia (70%).
La remoción de semillas durante las siguientes 8
semanas continuó, pero a una tasa mucho menor
para todas las especies. La supervivencia después
de 12 semanas varió mucho: 2% para Ocotea,
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20% para Guarea y Salacia, 50% para Eugenia,
80% para Beilschmiedia y 100% para Meliosma.
Las semillas de Ocotea y Eugenia que eran
removidas fueron siempre consumidas. Los
principales depredadores de semillas fueron
pequeños roedores, como Peromyscus nudipes
(Deer Mice), que era el roedor terrestre más
común en el sitio de estudio. Aquellas semillas de
Meliosma que permanecieron intactas, germinaron
meses después. Una vez que las semillas
germinaban, perdían su cubierta protectora y

muchas eran comidas. Los responsables de la
remoción de Beilschmiedia eran roedores, tanto
grandes como pequeños. Semillas parcialmente
consumidas de Beilschmiedia y Salacia eran
capaces de germinar. Roedores y aves como
Odontophorus
leucolaemus
(Black-breasted
Wood-Quail)
masticaban
o
picoteaban
ocasionalmente las semillas, dañando los
cotiledones, pero dejando intacto el embrión. Las
semillas de Salacia tienen una cubierta delgada y
sufren más daño que las de Beilschmiedia.

Figura	
  8.23.	
  Supervivencia	
  post-‐dispersión	
  para	
  semillas	
  de	
  seis	
  especies	
  de	
  árboles	
  de	
  la	
  zona	
  Montana	
  baja.	
  

La remoción de semillas de Guarea fue
bastante alta, pero en contraste con la de otras
especies, casi la mitad de las semillas removidas
fueron halladas enterradas, posiblemente por
roedores que realizan acopio esparcido (scatterhoarding). El acopio esparcido es bastante común
en las zonas templadas para especies como robles
(Quercus); las semillas son enterradas por
depredadores de forma individual en huecos
someros, y la mayoría son luego recuperadas. El
acopio esparcido ha sido documentado solamente
para unos pocos árboles tropicales (Forget y
Milleron 1991, Forget 1993). Los chanchos de
monte no fueron depredadores de semillas

principales, aunque probablemente consumieron
algunas.
El destino de las semillas en este ecosistema
depende de una variedad de factores. La
supervivencia
de
las
semillas
estuvo
correlacionada tanto con su tamaño, como con el
grosor de su cubierta. Si bien la semilla más
pequeña en este estudio (Ocotea), tuvo la menor
supervivencia, el tamaño de la semilla no es
suficiente para predecir su supervivencia (D.
Wenny, datos no publicados). Sin importar el
tamaño de la semilla, la depredación postdispersión puede jugar un papel clave como
limitante del reclutamiento de plantas. En razón
de que la depredación post-dispersión puede ser
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tan alta como 90% o más en algunas especies, esa
mortalidad es una presión selectiva fuerte, que
puede ser más importante que la selección sobre
otros aspectos de la fase de dispersión de las
plantas (Wheelwright 1988a).
Este estudio sugiere tres tópicos para futuras
investigaciones. Primero, debería estudiarse el
compromiso entre las defensas físicas y químicas
de las semillas. Por ejemplo, las semillas de la
mayoría de las lauráceas son extremadamente
resinosas y aromáticas cuando se las corta, y
pueden contener compuestos tóxicos para los
consumidores (Castro 1993). Por ahora,
Beilschmiedia es el único género neotropical de
Lauraceae que posee semillas con cubierta gruesa.
En contraste, Meliosma tiene semillas con

cubierta muy gruesa, pero sin evidencias de
compuestos secundarios. Segundo, se necesitan
estudios de largo plazo sobre el destino de las
semillas dispersadas y la supervivencia de las
plántulas, para determinar las tasas de mortalidad
en cada estadio, entre la dispersión y el
reclutamiento (Herrera et al. 1994). Tercero, se
conoce poco del impacto de los roedores en el
reclutamiento, porque algunas especies son tanto
dispersoras, como depredadoras. El acopio
esparcido por roedores puede ser importante para
algunos árboles tropicales que se consideran
dispersados por aves (Forget y Milleron 1991).
Será muy útil averiguar cuáles especies de
roedores están involucradas en la dispersión
secundaria y medir su impacto neto.

DISPERSIÓN DE SEMILLAS ESPECIALIZADA: MUÉRDAGOS Y AVES
FRUGÍVORAS
Sarah Sargent
Las plantas con frutos pequeños generalmente
tienen interacciones mutualistas amplias y no
específicas con las aves que consumen sus frutos
y dispersan sus semillas. En la mayoría de los
casos, los frutos de una especie particular de
planta son consumidos por muchas especies de
aves, las cuales consumen los frutos de otras
especies de plantas. Así, las especializaciones
fuertes entre plantas y sus dispersores de semillas
son en general inexistentes. En Monteverde, como
en muchas otras partes del mundo, los frutos de
muérdagos son consumidos solamente por un
puñado de especies de aves, y muchas aves que se
alimentan de muérdagos dependen fuertemente de
esos frutos en sus dietas. Este es uno de los pocos
ejemplos de interacciones entre plantas y aves
dispersoras de semillas altamente especializadas,
y que pueden constituir co-evolución.
Los muérdagos son plantas parásitas que tienen
requerimientos específicos para la dispersión de
sus semillas (ver Sargent, "Los matapalos y dónde
crecen”). A menos que sus semillas dispersadas
por aves sean depositadas en ramas pequeñas de
sus árboles hospederos, las semillas mueren. Las
semillas de muérdago pueden quedarse sobre las
ramas, pues están cubiertas por un mucílago

grueso y viscoso, constituido por fibra vegetal
semisolube e insoluble. Las aves que consumen
frutos de muérdagos no pueden digerir el
mucílago (las semillas están cubiertas de una
viscina); ellas deben regurgitarlas o defecarlas y
luego deshacerse de ellas sin que las semillas
queden pegadas a sus plumas. Por lo general, las
aves se limpian las semillas del pico sobre la rama
donde se posan; la viscina se seca y la semilla
queda pegada en su sitio. La viscina es, por tanto,
una adaptación clave de los muérdagos, la cual
incrementa mucho la probabilidad de que una
semilla sea dispersada exitosamente y depositada
y retenida en un sitio adecuado.
Las tres familias principales de muérdagos,
Viscaceae, Loranthaceae y Eremolepidaceae
(Cuadro 8.6), tienen frutos muy diferentes una de
la otra, tanto estructural, como nutricionalmente.
Estas diferencias definen cuáles especies de aves
comerán los frutos y cómo los manipularán. Los
frutos de las tres familias en Monteverde son de
tamaño similar (4-10 mm de longitud x 2.5-6.5
mm de diámetro) y tienen sólo una semilla por
fruto. Los frutos de Viscaceae poseen semillas
pequeñas en relación al tamaño del fruto, una piel
dura que se separa fácilmente de la pulpa, la cual
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tiene alto contenido de agua, viscina rodeando
completamente las semillas y energía en forma de
azúcares en la pulpa. En contraste, los frutos de
Loranthaceae y Eremolepidaceae tienen semillas
relativamente grandes, pieles delgadas que se

adhieren firmemente a la fina capa de pulpa, la
viscina se adhiere solamente por un lado de la
semilla, la pulpa se separa fácilmente de la semilla
y la energía de la pulpa está en forma de grasas
(Sargent 1994).

Cuadro 8.6.Especies de muérdagos comunes en Monteverde.

Otras especies existentes en el área, especialmente a elevaciones mayores y menores. Los muérdagos son más visibles en los
árboles de los pastizales y a lo largo de los bordes de bosque y caminos. Algunos muérdagos, incluyendo Antidaphne y
Oryctanthus, pueden usar otros muérdagos como hospederos.

Tanto en Monteverde como en Panamá
(Davidar 1987) y Colombia (Restrepo 1987),
grupos distintos de aves consumen los dos tipos
de frutos. La avifauna de Monteverde incluye más
de 80 especies frugívoras (Wheelwright et al.
1984), pero sólo cuatro especies de tangaras
(Thraupinae) consumen frutos de muérdagos de la
familia Viscaceae (Sargent 1994). Las cuatro
incluyen tres especies de Euphonia y un miembro
del género emparentado Chlorophonia. Cerca de
25 especies de Euphonia y cuatro especies de
Chlorophonia se encuentran en el Neotrópico,
donde son consideradas especialistas en
muérdagos (Sutton 1951, Isler y Isler 1987). El
grado de especialización en muérdagos difiere de
forma considerable entre ambos géneros. Por
ejemplo,
E.
elegantissima
(Blue-hooded
Euphonia) es un especialista en muérdagos
relativamente estricto en Monteverde, donde >
80% de su dieta consiste de frutos de Viscaceae,
mientras que E. hirundinacea (Yellow-throated
Euphonia) tiene una dieta más generalista, que
incluye higos (Ficus spp.) y otros frutos jugosos y
dulces, con sólo un 20% de su dieta compuesta de
Viscaceae. Un grupo más diverso de 10 especies

de aves, incluyendo tiránidos, vireónidos y
palomas consumen frutos de Loranthaceae y
Eremolepidaceae en Monteverde (Sargent 1994).
Un especialista relativamente estricto en este
grupo
es
Zimmerius
vilissimus
(Paltry
Tyrannulet), pequeño tiránido cuya dieta consiste
en un 80% de frutos de muérdago del tipo
Loranthaceae.
Una especie de Loranthaceae, Gaiadendron
punctatum, es excepcional entre los muérdagos,
pues crece en el piso, donde parasita las raíces de
las plantas vecinas (ver Morales "Plantas
creciendo sobre hojas vivientes”). Sus semillas
tienen muy poca viscina (no la necesitan para
pegarse a las ramas) y sus frutos difieren de los de
las otras especies de Loranthaceae, pues son
jugosos y ricos en azúcares. Estos frutos nunca
son consumidos por Z. vilissimus, u otra ave típica
consumidora de Loranthaceae. Son consumidos
por Chlorophonia, los cuales manejan los frutos
de la misma forma que lo hacen con otros frutos
dulces y jugosos, como los higos; los aprietan con
sus picos, ingieren el jugo y algo de la pulpa, y
descartan la piel y las semillas.
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¿Por qué las aves que consumen ávidamente
los frutos de muérdagos de Viscaceae, no comen
los de Loranthaceae (excepto Gaiadendron) y
viceversa? Diferentes aves manejan y digieren los
frutos de distinta manera. Euphonia y
Chlorophonia
aprietan
los
frutos
de
Phoradendron al pelar la dura cáscara, lo cual
separa la pulpa y pueden así tragar su contenido.
Entre 8 y 60 minutos más tarde, las aves defecan
las semillas, a menudo haciendo un rápido
movimiento de frotado de lado a lado para
despegarlas de la cloaca y dejarlas sobre la
percha. Durante el corto viaje por el intestino, los
azúcares de la pulpa son rápidamente absorbidos.
Euphonia y Chlorophonia generalmente tienen
tractos digestivos cortos y no restringidos; no
poseen molleja ni esfínteres asociados (Forbes
1880). El uso de los frutos de muérdagos por
Euphoniapodría estar relacionado con su sistema
digestivo simplificado (Wetmore 1914). Otras
aves pueden ser incapaces de comer estos frutos
debido a sus tractos digestivos complejos;
posiblemente son incapaces de manejar y procesar
estos frutos con viscina lo suficientemente rápido
para que sean beneficiosos. Alternativamente, el
procesamiento en una molleja puede liberar
toxinas
de
las
semillas
relativamente
desprotegidas. Se requiere más investigación para

clarificar los procesos que evitan que otras aves
consuman estos frutos.
Las aves que consumen Loranthaceae, como Z.
vilissimus, tragan los frutos de Antidaphne,
Struthanthus y Oryctanthus enteros. Cinco
minutos después, el ave regurgita la semilla, y con
un rápido movimiento de la cabeza deja adherida
la semilla a su percha. La pulpa y la cáscara se
separan de la semilla en la molleja del ave.
Mientras la semilla (con viscina) es devuelta
rápidamente a la boca, la pulpa y la cáscara
atraviesan el tracto digestivo, donde las grasas son
lentamente digeridas. Se requiere habilidad para
deshacerse correctamente de las semillas; he
observado aves jóvenes luchando por deshacerse
de las semillas y de sus hebras fibrosas con
viscina.
La interacción entre muérdagos y sus aves
dispersoras de semillas, es inusualmente íntima y
especializada, tanto en Monteverde como en otras
partes del mundo (Ali 1931, Docters van Leeuwen
1954, Godschalk 1983, Reid 1986, Snow y Snow
1988). Monteverde presenta un sistema
estimulante para estudiar las adaptaciones
coevolutivas específicas de parte de las plantas y
las aves frugívoras que dispersan sus semillas
(Reid 1991).

DISPERSIÓN DE SEMILLAS Y ESTABLECIMIENTO DE PLÁNTULAS
EN UNA ESPECIE DE ÁRBOL LAURÁCEO
J. P. Gibson
Muchos árboles tropicales producen frutos que
son consumidos por aves. Dependiendo de la
especie, el ave puede permanecer en el árbol o
tratar de volar hacia otra percha para digerir el
fruto. Las semillas, las cuales las aves regurgitan
o defecan, no son dañadas, por lo cual las aves
sirven como dispersoras de semillas. Algunos
aspectos de esta relación en la familia Lauraceae
(familia del aguacate) han sido estudiados
extensamente en Monteverde (Wheelwright et al.
1984, Wheelwright, 1988b, 1991, 1993,
Wheelwright y Bruneau, 1992). Sin embargo,
existe poca información sobre los patrones de
dispersión de semillas, y los patrones de

establecimiento de las plántulas resultantes para
los árboles lauráceos.
Investigué las consecuencias de la dispersión
de semillas por aves para Ocotea tenera, un árbol
lauráceo de sotobosque, que coloniza los sitios
perturbados (claros) del bosque. Depender de las
perturbaciones para el establecimiento, conduce a
una distribución en agregados (subpoblaciones) de
árboles en el bosque. Los frutos de Ocotea tenera
son consumidos por Aulacorhynchus prasinus
(Emerald Toucanets), Ramphastos sulfuratus
(Keel-billed Toucans), Pharomachrus mocinno
(Resplendent Quetzals) y Procnias tricarunculata
(Three-wattled Bellbirds). Las aves típicamente
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tragan de uno a tres frutos de un árbol y vuelan a
otro, para digerir el fruto y regurgitar las semillas
(Wheelwright 1991). Indudablemente, las aves
mueven las semillas por todo el bosque durante la
época de fructificación, pero debido a que los
sitios adecuados para el establecimiento de
plántulas son poco comunes, y que las semillas
pueden sufrir depredación post-dispersión,
solamente una pequeña porción de las semillas
dispersadas germina exitosamente. Es imposible
observar la dispersión de semillas con el
suficiente detalle para dar seguimiento a su
origen, y dónde eventualmente se establecen. Sin
embargo, dado que las subpoblaciones existentes
son producto de una dispersión previa de semillas,
pueden colectarse datos genéticos de esas
subpoblaciones para evaluar los patrones de
dispersión de semillas y de reclutamiento de
plántulas.
Conduje análisis genéticos de la población de
Ocotea tenera en Monteverde con el fin de poner
a prueba dos hipótesis alternativas sobre la
dispersión de semillas y el reclutamiento (Gibson
1995). Una hipótesis era que, si los claros eran
colonizados con semillas de muchos árboles
maternales o si las plántulas se reclutaban de la
progenie de muchos árboles ampliamente
distribuidos, debería existir bajo parentesco
genético entre los árboles de la misma
subpoblación y baja diferenciación genética entre
subpoblaciones. Al contrario, si los claros eran
colonizados con semillas de pocos árboles
maternales o si existe poca migración, debería
existir alto parentesco genético entre los árboles
dentro cada subpoblación y alta diferenciación
genética entre subpoblaciones. Hice un muestreo
de 112 árboles de 0. tenera repartidos en seis
subpoblaciones, para 18 loci de aloenzimas (que
sirvieron como marcadores genéticos), para medir

los niveles de diversidad genética y diferenciación
genética, dentro y entre subpoblaciones naturales
de 0. tenera.
Los niveles de diversidad y estructuración
genética dentro y entre subpoblaciones (Cuadro
8.7), fueron consistentes con las observaciones
para otros árboles tropicales. Sin embargo, las
medidas de diferenciación genética entre
subpoblaciones fueron anormalmente altas
(promedio de GST = 0,13), lo cual indicaba que
las subpoblaciones eran genéticamente distintas
unas de otras. El parentesco genético entre árboles
dentro las subpoblaciones fue estimado con el R,
que puede variar entre 0,00 en grupos de
individuos no emparentados hasta 0,50 en grupos
de hermanos completos (Queller y Goodnight
1989). El parentesco dentro las subpoblaciones
tuvo tendencia a ser elevado, e indicó que las
subpoblaciones contenían grupos de individuos
medio hermanos (Cuadro 8.8). Las comparaciones
de genotipos de brinzales y adultos indicaron que,
si bien el parentesco dentro las subpoblaciones era
bastante alto, la mayoría de los brinzales dentro
las subpoblaciones definitivamente no eran
progenie de los árboles adultos en ese sitio.
Análisis posteriores de parentesco mostraron una
tendencia a que los brinzales tuvieran mayor
parentesco entre ellos que los árboles adultos. No
pude determinar el número de semillas de
distintos árboles maternales que estaban presentes
en una subpoblación dada. Sin embargo, las
comparaciones de los valores de diversidad
genética y parentesco de subpoblaciones
naturales, con aquellos de parcelas experimentales
(cuya historia de establecimiento era conocida;
Wheelwright y Bruneau 1992) sugirieron que las
subpoblaciones naturales contenían progenie de
cinco a siete árboles maternales (Gibson y
Wheelwright 1995).
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Cuadro 8.7. Estimaciones de diversidad genética y estructura genética para loci polimórficos individuales y promedios
calculados sobre los loci polimórficos, para seis subpoblaciones naturales de Ocotea tenera en Monteverde (Gibson y
Wheelwright 1995).

*HT, diversidad genética total; HS, diversidad genética dentro las subpoblaciones; GST, proporción de la diversidad total
debida a la diferenciación genética entre subpoblaciones.
*X2 tests comparando la diferenciación genética entre subpoblaciones, p < 0,001.
Cuadro 8.8. Estimaciones del coeficiente de parentesco (R) para seis subpoblaciones naturales (A-F) y dos parcelas
experimentales (establecidas en 1981 y 1984) de Ocotea tenera (Gibson y Wheelwright 1995).

Cuando es aplicable, también se muestran los valores R para cohortes de brinzales y adultos en las subpoblaciones. N =
tamaño muestral

Mis datos proveen tres conclusiones sobre la
dispersión de semillas por aves y el reclutamiento
de plántulas en 0. tenera. Primero, los valores de
parentesco genético indican que las aves producen
una dispersión de tipo agregada para semillas

emparentadas. El parentesco entre grupos
emparentados de semillas dispersadas juntas,
persiste hasta el estado de brinzales y adultos.
Segundo, los brinzales que crecen debajo de 0.
tenera adultos, no son progenie de esos adultos; la
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distancia de dispersión de las semillas
emparentadas es relativamente larga. Tercero, la
dispersión agregada de grupos de semillas
emparentadas causa alta diferenciación genética
entre las subpoblaciones. La existencia aleatoria
de sitios perturbados en el bosque, que sean
adecuados para la germinación y la aleatoriedad
de la deposición de un grupo de semillas en esos
sitios, causa que las subpoblaciones sean

genéticamente distintas unas de otras. El
comportamiento de las aves en cuanto al consumo
de frutos y dispersión de semillas tiene un efecto
profundo sobre la estructura genética entre
subpoblaciones, y entre clases de edad dentro de
las subpoblaciones. Los análisis genéticos
adicionales de poblaciones de árboles tropicales,
serán la base de estudios evolutivos y de
conservación en Monteverde.

MIRMECÓFITAS
John T. Longino
Una persona puede hallar mirmecófitas en
todas las regiones tropicales del mundo. Estas son
plantas que proveen alimento y albergue para
hormigas, las cuales están especializadas para
hallar y ocupar esas plantas (Bequaert 1922,
Wheeler 1942, Buckley 1982a, b, Beattie 1985,
Davidson y McKey 1993a, b). Comúnmente se
supone que las interacciones entre mirmocófitas y
hormigas son mutualismos; las plantas benefician
a las hormigas al proveerles comida y nidos, y las
hormigas benefician a las plantas al proveerles
protección, al alejar a los herbívoros y, en algunos
casos, podando vegetación intrusa. Este supuesto
ha sido confirmado con experimentos de campo
para algunos casos (Janzen 1966, 1967a, b, 1969,
Letourneau 1983, Schupp 1986). Ahora que se
sabe que las interacciones mirmecófitas-hormigas
son mutualistas, el énfasis se ha puesto en revelar
su historia evolutiva (McKey 1991, Ward 1991,
Davidson y McKey 1993b, Ayala et al. 1996), y
explicar las variaciones especiales y temporales
en las interacciones (Longino 1989a, 1991a, b,
1996, Davidson y Fisher 1991, Davidson et al.
1991). Las interacciones mirmecófita-hormigas
que existen en Monteverde son: árboles de Cordia
alliodora asociados con hormigas Azteca y
Zacryptocerus (Longino 1996), árboles de

Triplaris asociados con hormigas Azteca (Longino
1996), árboles de sotobosque de Ocotea y Guarea
con hormigas Myrmelachista (Stout 1979,
Longino y Hanson 1995), y árboles Cecropia con
hormigas Azteca. La interacción Cecropia-Azteca
es la más conspicua, abundante y accessible de
esas interacciones y es el centro de este ensayo.
Cecropia es un género con más de 100
especies de árboles neotropicales, cinco de las
cuales existen en Costa Rica continental (Burger
1977). La mayoría son mirmecófitas, con una
serie de características que facilitan la ocupación
por hormigas (Muller 1876, 1880-1881; Fig.
8.24). Los tallos son huecos, con particiones
internas, muy parecidos al bambú (Fig. 8.24B),
que forman un amplio espacio para el nido de las
hormigas. Las paredes del tallo producen una
savia viscosa cuando se lo daña por mordisqueo,
pero hay unos sitios delgados a lo largo del tallo,
por los cuales las hormigas pueden masticar de
forma segura. Un denso cojín de pelos ubicado en
las base de cada peciolo de las hojas, produce
unos gránulos pequeños y blancos llamados
cuerpos müllerianos (Fig. 8.24), que contienen
glicóneo (Rickson 1971) y parecen ser el único
alimento para la colonia de hormigas que habitan
el árbol (Fig. 8.24D, E).
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Figura 8.24. Características de los árboles mirmecófilos de Cecropia. A, copa del árbol mostrando las hojas radiales con
largo pecíolo. B, tallo apical de brinzal, mostrando los segmentos tipo bambú (internodos), compuestos de un cilindro hueco y
una hoja asomando del borde superior del internodo. Las cámaras de los internodos están internamente limitadas por septas
transversales que forman piso y techo. C, base del pecíolo mostrando una almohadilla aterciopelada de pelos marrones (el
trichilium, o trichilia en plural) de los que surgen cuerpos alimenticios blancos (cuerpos müllerianos). D, pared intermodal
mostrando el sitio delgado preformado (prostoma, o plural prostomata) a través del cual ingresan las hormigas. E, sección
longitudinal del tallo de un brinzal de Cecropia, mostrando la pared interna blanca de un internodo recientemente ocupado, con
una reina Azteca constructor en la herida prostomal. Nótese la división transversal formando el techo del internodo cerca de la
reina. Fotografía de John T. Longino.

Azteca es un género de hormigas con cientos
de especies neotropicales (Forel 1899, Carroll
1983), 13 de las cuales son habitantes obligados

de Cecropia (Longino 1991b). Las nuevas reinas
vuelan desde su nido natal y encuentran brinzales
pequeños de Cecropia. Las reinas sueltan sus alas
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y perforan un hueco a través de uno de los sitios
delgados. Una vez adentro, tapan el hueco de
entrada con raspaduras de la parte interna del
tallo. El hueco queda rápidamente cerrado,
dejando a la reina sellada adentro. Ella cría unas
pocas obreras, que emergen y se alimentan de los
cuerpos müllerianos. Las cámaras arrimadas de un
brinzal pueden ser habitadas por muchas reinas,
pero al final, una sola establece con éxito la
colonia que dominará el árbol. Durante esta fase
de fundación, se pueden encontrar reinas de varias
especies de Azteca en el mismo brinzal, e incluso
varias reinas pueden hallarse en la misma cámara
(Longino 1989a).
Varios linajes de Azteca son habitantes
obligados de Cecropia (Longino 1989b, 1991b,
Ayala et al. 1996) y estos linajes varían en su
comportamiento (Longino 1991a). Los miembros
del complejo A. muelleri (A. xanthochroa y A.
constructor en Costa Rica) tienen un nido central
en el tronco donde concentrar a las larvas.
Mantienen pasajes internos entre el centro del
nido y todas las puntas de las ramas, donde se
producen los cuerpos müllerianos. Las obreras son
extremadamente agresivas y cualquier pequeña
perturbación ocasiona la salida de las obreras a las
ramas y al tronco. En contraste, los miembros del
complejo A. alfari (A. alfari y A. ovaticeps en
Costa Rica) tienen un nido disperso, con larvas
distribuidas en los extremos de las ramas en toda
la copa del árbol. El espacio activo del nido sólo
está en los extremos de las ramas y no se
mantienen pasajes internos ente estas. Las obreras
son relativamente pasivas y a menudo ni siquiera
emergen ante una perturbación al árbol. Azteca
coeruleipennis parece ser una especialista de
bosque seco. Su comportamiento de nidificación
es similar al del complejo A. alfari, pero las
obreras son agresivas y emergerán rápidamente si
el árbol es perturbado.
Las interacciones mirmecófitas-hormigas rara
vez son de pares de especies uno a uno. Más
comúnmente, incluyen varias especies de plantas
y hormigas (Davidson et al. 1991, Davidson y
McKey
1993a,
b).
Esas
comunidades
generalmente contienen varias especies de
mirmecófitas congenéricas, habitadas por varias
especies congenéricas de hormigas. No existen
hospederos específicos estrictos en estas
comunidades, cada especie de hormigas puede
habitar todas las especies de mirmecófitas; sin

embargo, las asociaciones dentro de la comunidad
no son aleatorias. Es común que una especie de
hormiga y una de mirmecófitas se correlacionen
con el tipo de hábitat y, por lo tanto, una con la
otra (Davidson y Fisher 1991, Longino 1991b).
Las especies de hormigas que habitan Cecropia se
segregan por la luz (alta vs baja), perturbación
(alta vs baja), humedad y elevación (hábitats de
altura vs de baja elevación). El complejo A.
muelloll prefiere árboles de Cecropia de baja
luminosidad y hábitas poco perturbados, como
pequeños claros en bosque maduro. El complejo
A. alfari prefiere árboles de Cecropia de altos
requerimientos de luz, hábitats de alta
perturbación, como pastizales abandonados y
márgenes de ríos. Azteca coeruleipennis prefiere
árboles que crecen en condiciones de alta
luminosidad en bosques secos. Los árboles de
Cecropia en bosques nubosos no son
mirmecófitos (Janzen 1973).
La estructura comunitaria compleja del sistema
Cecropia-Azteca fue descrita inicialmente para el
área de Monteverde (Longino 1989a). Un
transecto de 20km que cruza la Divisoria
Continental atraviesa cuatro ensambles distintos
de Cecropia y Azteca. Las poblaciones de C.
peltata se hallan en la Vertiente del Pacífico, por
debajo de los 1000 m, y son habitadas por
colonias del complejo A. coeruleipennis y A.
alfari. Por su parte, C. obtusifolia habita en una
franja entre 1000 a 1400 m y es habitada por A.
xanthochroa y A. constructor. Cecropia
polyphlebia está desde 1400 m, en el bosque
nuboso, hasta 1100 m en la Vertiente del
Atlántico y no es mirmecófita (Janzen 1973).
Cecropia insignis se halla a 1100 m y más abajo
en la ladera del Atlántico, y es habitada por A.
xanthochroa y A. constructor.
La especie C. polyphlebia, que no es
mirmecófita, se deriva probablemente de
ancestros mirmecófitos (Janzen 1973). En
Monteverde, esa especie no se diferencia en gran
medida de C. obtusifolia, la cual habita justo
debajo de ella (J. Longino, obs. pers.). Los árboles
que entran en contacto entre 1400 y 1500 m,
muestran una serie de fenotipos intermedios entre
las formas típicas de cada especie. Además de las
formas intermedias del follaje y las características
de los frutos, los cojines donde se producen los
cuerpos müllerianos se hacen gradualmente
menos distintos y más cubiertos de pelos largos.
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Las colonias de Azteca en árboles maduros,
gradualmente decaen en esa zona de transición.
Las reinas de A. xanthochroa y A. constructor
tratan de colonizar C. polyphlebia a mayor
elevación (las reinas pueden hallarse en los
brinzales, bien adentro en el bosque nuboso), pero
nunca establecen colonias exitosas.
El hecho de considerar las interacciones
mirmecófitas-hormigas como comunidades de
especies interactuantes variables en el espacio,
abre preguntas básicas de ecología, en cuanto a
distribución y coexistencia. ¿Qué mecanismo
maneja la segregación de hábitat entre los
complejos A. alfari y A. muelleri? Se han
propuesto hipótesis alternas basadas en la
disponibilidad de luz y el régimen de
perturbaciones (Davidson y McKey 1993b). La
hipótesis de la disponibilidad de luz (Davidson y
Fisher 1991), propone que el complejo A. alfari
excluye competitivamente al complejo A. muelleri
en los brinzales, pero también requiere altos
niveles de ingreso de recursos, que son provistos
por ambientes de alta luminosidad. Las especies
del complejo Azteca muelleri son capaces de
sobrevivir con menor ingreso de recursos, y por
ello pueden existir en ambientes donde las
colonias del complejo A. alfari no pueden. La
hipótesis de la perturbación (Longino 1991b),
propone que las especies del complejo A. alfari
son
más
abundantes
en
los
hábitats
frecuentemente perturbados, porque pueden
reproducrise temprano en árboles pequeños. Las
colonias del complejoAzteca muelleri estarían en
desventaja, pues requieren áboles grandes y
longevos para alcanzar un tamaño de colonia
suficiente para reproducirse. En hábitats de baja
perturbación, los árboles con colonias del
complejo A. alfari sucumbirán pronto, debido al

comportamiento débilmente defensivo de las
hormigas. En cambio, los árboles con colonias del
complejo A. muelleri, alcanzarán gran tamaño y
las colonias de hormigas producirán gran cantidad
de nuevas reinas durante un periodo largo de
tiempo. Estas hipótesis no son mutuamente
excluyentes y ambos casos pueden coexistir.
Monteverde es un sitio excelente para
investigar estas hipótesis. Los estrechos
gradientes de productividad son causados por
disponibilidad de luz, temperatura (elevación) y
agua (transición húmedo-seco). Se podrían
realizar simples experimentos tipo jardín con
muchos brinzales colonizados, plantados en
diferentes hábitats, para examinar predicciones en
torno a la supervivencia de las reinas y la
habilidad competitiva, en función de la
productividad. La hipótesis de la perturbación
podría ser evaluada por estudios demográficos de
supervivenvia de árboles, crecimiento de las
colonias y reproducción de las colonias, en
función de la especie de hormiga. La
documentación del rango de fenotipos entre C.
obtusifolia y C. polyphlebia, permitiría cuantificar
los atributos miermecofíticos (producción de
cuerpos müllerianos, reducción de la médula del
tallo, desarrollo de sitios delgados en la pared del
tallo), que son necesarios para la supervivencia de
la colonia, y cómo varían entre especies de
hormigas y a lo largo de gradientes de
productividad. No se han propuesto hipótesis que
expliquen la coexistencia de A. xanthochroa y A.
constructor, dos especies similares que son
comunes en los árboles de C. obtusifolia en
Monteverde. Estas preguntas están a la espera de
más investigación sobre la rica comunidad de
mirmecófitas en el área de Monteverde.

LA IMPORTANCIA DE DIFERENTES ESPECIES DE AVES COMO
DISPERSORAS DE SEMILLAS
K. Greg Murray
Un índice que pondera la contribución de cada
especie de aves en relación con dispersores
alternativos para cada una de sus especies
alimenticias (Ecuación 1), es un estimador más

útil de la "importancia" de cada especie de ave
para la comunidad de plantas, que un simple
recuento del número de frutos consumidos por
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cada ave. La importancia relativa de cada especie
de ave j en la comunidad es

1987, Sargent 1994, K. G. Murray, datos no
publicados). Se incluyeron datos de 75 especies
de aves y 179 de plantas. Los valores de
importancia para aves frugívoras de Monteverde
varían dentro de dos órdenes de magnitud. Unas
pocas especies son desproporcionadamente
importantes (Fig. 8.25). Los resultados del análisis
son semejantes a los de conteos simples de plantas
alimenticias, reportados como totales marginales
en Wheelwright et al. (1984): las especies que se
alimentan de muchos tipos de frutos tienen
valores altos del índice. Sorprendentemente,
algunos frugívoros pequeños (e.g., Myadestes
melanops [Black-faced Solitaires], Chiroxiphia
linearis [Long-tailed Manakins], Semnornis
frantzii [Prong-billed Barbets] y Chlorospingus
ophthalmicus [Common Bush-Tanagers]) tienen
valores tanto o más altos que muchas especies de
mayor tamaño (e.g., Pharomachrus mocinno
[Resplendent Quetzals], Procnias tricarunculata
[Three-wattled Bellbirds] y Chamaepetes unicolor
[Black Guans]), de las cuales dependen las
especies con semilla grande. Los frugívoros
pequeños parecen poseer una importancia
desproporcionada para un gran número de plantas,
muchas de las cuales son menos conspicuas. Estas
aves pequeñas podrían ser consideradas
“mutualistas clave” (sensu Gilbert 1980), a la par
de P. mocinno, P. tricarunculata, Aulacorhynchus
prasinus y C. unicolor; la pérdida de cualquiera
de estas especies podría tener un efecto profundo
en la biodiversidad de Monteverde.

!!,!   /  !!

𝐼! =    !!!!(
) (1)
!
donde T, es el número total de especies de aves
que consumen la especie de planta i, y S es el
número total de especies de plantas incluidas en la
comunidad (en este caso, el número total de
especies de plantas incluidas en el estudio). Ci,j =
1 si la especie de ave j consume frutos de la
especie de planta i ó 0 si no lo hace. El índice
puede variar entre un mínimo de 0 para especies
que no se alimentan de los frutos de las especies
consideradas en el estudio, hasta un máximo de
1,0 para una especie de ave que es la única
consumidora de todas las plantas incluidas. Este
índice ignora la intensidad relativa del uso de cada
especie de planta por diferentes animales; al
mismo tiempo, considera igual a toda especie de
planta, por lo cual una especie rara de hierba del
piso del bosque o una epífita contribuyen tanto al
índice, como un árbol dominante del dosel. Dado
que este índice es una función del número total de
especies de plantas incluidas en la dieta, las
especies estudiadas más intensamente tienden a
mostrar mayores valores de importancia que
aquellas estudiadas menos sistemáticamente. A
pesar de estos sesgos, el índice provee mejores
bases de reflexión que los simples conteos de
frutos consumidos.
Nosotros calculamos el índice de importancia
para aves frugívoras en el área de Monteverde
(Wheelwright et al. 1984, Bronstein y Hoffman
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Usamos el mismo enfoque para estimar la
importancia relativa de diferentes especies de
plantas desde la perspectiva de las aves de
Monteverde. Hicimos uso de la misma ecuación
(1), pero Ij es la importancia de la especie de
planta j, T, es el número total de plantas de las
cuales se alimenta la especie de ave i, y S es el
número total de especies de aves incluidas en la
muestra. qi = 1 si la especie de planta j está en la
dieta de la especie de aves i ó 0 si no lo está.
Usando la misma matriz de datos, hallamos que
un pequeño número de especies de plantas tienen
una importancia desproporcionada para los
frugívoros de Monteverde (Fig. 8.26), lo que
coincide con el primer resultado. Existe una alta

correlación entre los valores del índice para
especies de plantas particulares, y un conteo
simple del número de especies de aves que se
conoce se alimentan de ellas. Este patrón es difícil
de interpretar, porque las siete especies de plantas
con los valores más altos de importancia (Acnistis
arborescens [Solanaceae], Sapium glandulosum
[Euphorbiaceae], Citharexylum costaricensis
[Verbenaceae],
Hampea
appendiculata
[Malvaceae], Trema micrantha [Ulmaceae],
Rubus roseafolia [Rosaceae] y Conostegia
oerstediana [Melastomataceae]), son especies
pioneras que se hallan a densidades muy altas en
el mosaico de pastizales y bosque secundario de la
comunidad de Monteverde, donde se hicieron
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muchos de los registros de alimentación
(Wheelwright et al. 1984). Esas especies pioneras
no pueden ser omitidas del análisis, porque
existen de forma natural en los ambientes con
perturbaciones de pequeña escala, como claros
por caída de árboles, y son alimento de un gran
número de frugívoros del bosque. Otras especies,
por ejemplo los muérdagos Struthanthus oerstedii
(Loranthaceae) y Phoradendron robaloense
(Viscaceae), tienen valores altos porque son
fuente importante de alimento para las aves
(principalmente Euphonia spp.), que son
especialistas en muérdagos. Nuestra conclusión
general es que la importancia de algunas especies

de plantas es desproporcionada (i.e., son recursos
clave) para los frugívoros de Monteverde.
Debemos dar seguimiento a las poblaciones de
todos los mutualistas clave de Monteverde, no
solamente a los frugívoros grandes y árboles
dominantes del bosque que determinan en gran
manera la estructura física del bosque. La enorme
variedad de epífitas que hacen únicos los bosques
nubosos pueden depender de animales pequeños,
menos conspicuos, como Myadestes melanops y
nuestros esfuerzos y prioridades de conservación
deben dirigirse hacia esos elementos de la
comunidad.

Figura	
  8.26.	
  Valores	
  de	
  importancia	
  (ver	
  Ecuación	
  1)	
  para	
  las	
  15	
  especies	
  de	
  plantas	
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  por	
  aves	
  con	
  los	
  
mayores	
  índices	
  en	
  Monteverde.	
  Los	
  nombres	
  de	
  las	
  especies	
  de	
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  y	
  las	
  cantidades	
  de	
  especies	
  de	
  aves	
  que	
  
consumen	
  los	
  frutos	
  son	
  (de	
  izquierda	
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  Acnistus	
  arborescens	
  (44),	
  Sapium	
  glandulosum	
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  S.	
  
oligoneuron,	
  23),	
  Citharexylum	
  costaricensis	
  (antes	
  C.	
  integerrimum,	
  23),	
  Hampea	
  appendiculata	
  (22),	
  Trema	
  
micrantha	
  (22),	
  Rubus	
  roseafolia	
  (10),	
  Conostegia	
  oerstediana	
  (antes	
  C.	
  bernouliana,	
  17),	
  Ocotea	
  tonduzii	
  (18),	
  
Miconia	
  "especie	
  A"	
  (9),	
  Struthanthus	
  oerstedii	
  (7),	
  Myrsine	
  coriacea	
  (antes	
  Rapanea	
  myricoides,	
  13),	
  Cecropia	
  
obtusifolia	
  (11),	
  Ficus	
  tuerckheimii	
  (21),	
  Ossaea	
  micrantha	
  (6)	
  y	
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  robaloense	
  (4).	
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  texto	
  para	
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Interacciones entre plantas y agentes
polinizadores

Muchhala (2003) con Burmeistera tenuiflora y B.
cyclostigmata en Monteverde demuestra una parte
de la ambigüedad de los síndromes de
polinización. Él encontró que tanto aves como
murciélagos visitaron flores de ambas especies de
plantas, pero que sólo los murciélagos polinizaron
ambas efectivamente. Los colibríes polinizaron a
B. tenuiflora pero, debido a que las partes
reproductivas de B. cyclostigmata se extienden
más lejos de los nectarios, las aves pueden
acceder al néctar sin hacer contacto con las
anteras y el estigma. Este trabajo demuestra
oportunamente la necesidad de cautela al asumir
demasiado sobre la identidad de los polinizadores
con base, meramente, en la morfología floral y en
la frecuencia de la secreción de néctar. Muchhala
(2003) sugiere que estas especies de Burmeistera
demuestran la generalización para la polinización
hecha por ambos, murciélagos y colibríes.
Desde el año 2000, los estudios en Monteverde
han aportado también información detallada sobre
la biología reproductiva básica de las plantas
locales. Cascante-Marín et al. (2005), por

Los conjuntos de características morfológicas,
fenológicas y de comportamiento de las plantas y
los agentes polinizadores que componen los
“síndromes de polinización” siguen siendo útiles
para predecir cuáles serán los actores en los
mutualismos de polinización. Por ejemplo, las
flores tubulares rojas son propensas a recibir
visitas de colibríes, así como las abejas de lengua
corta tienden a visitar flores con una morfología
más abierta que no les restrinja el acceso al néctar
y al polen. Sin embargo, el hallazgo frecuente de
que quienes visitan las flores no están limitados
sólo a los usualmente asociados con un síndrome
particular ha dado lugar cada vez más a cuestionar
la utilidad de la idea de un síndrome (e.g.,
Ollerton et al. 2009; ver también Rosas-Guerrero
et al. 2014), tal cual ha sucedido con el
descubrimiento de que muchos animales se
alimentan en flores usualmente asociadas con
diversos tipos de polinizadores. El trabajo de
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ejemplo, estudiaron la fenología de la floración y
el sistema de reproducción de Werauhia (antes
Vriesia) gladiolifolia, bromelia polinizada por
murciélagos, mientras que Bush y Guilbeau
(2009) elucidaron el sistema de reproducción de
Pitcairnia brittoniana, bromelia polinizada por
colibríes. Ambas especies fueron capaces de
autopolinización y el cuajado de frutos y semillas
fue el mismo tanto para las plantas limitadas a la
autopolinización, como para aquellas disponibles
a los polinizadores. La autopolinización es común
entre las epífitas, las cuales pueden no ser
visitadas de manera predecible debido a su
aislamiento y despliegues florales limitados (Bush
y Beach 1995), aunque Bush y Guilbeau (2009)
encontraron que las cargas de polen depositadas
por los colibríes también fueron suficientes para
asegurar un cuajado de semillas casi completo en
P. brittoniana. Tal cual señalaron para P.
brittoniana, parece probable que muchas epífitas
efectúan polinización cruzada cuando hay
polinizadores disponibles, pero se autopolinizan
cuando son escasos.
Otra contribución desde Monteverde es el
trabajo de Stone y colegas sobre la ecología de la
polinización y la evolución del sistema de
reproducción en Witheringia solanacea. La
autocompatibilidad
ha
evolucionado
independientemente muchas veces, pero las
condiciones que favorecen esto siguen siendo
controversiales. La teoría predice que los
beneficios de la autofertilización deberán exceder
los costos, principalmente una aptitud biológica
disminuida debido a la producción de
descendientes con dos copias de alelos deletéreos.
La mayoría de investigaciones sobre la evolución
de la autocompatibilidad se apoyan en
comparaciones de especies diferentes pero
estrechamente relacionadas; sin embargo, Stone et
al. (2006) encontraron poblaciones de W.
solanacea
con
ambos
genotipos,
autoincompatibles (AI) y autocompatibles (AC),
en Monteverde y en Varablanca. Los genotipos AI
de W. solanacea sufrieron una letalidad
embrionaria
casi
total
cuando
fueron
experimentalmente autopolinizados (Stone et al.,
2010) pero no así los genotipos AC, lo cual indica
que los alelos deletéreos habían sido ya
ampliamente purgados de los genotipos AC. Tal
depuración tiende a suceder más cuando las
plantas presentan limitaciones de polen más

severas. Las poblaciones de W. solanacea cerca
de la Reserva Biológica Bosque Nuboso de
Monteverde (RBBNM) tuvieron, en efecto,
menores índices de visitación de polinizadores
(abejas) y parecen estar más limitadas de polen
que las poblaciones a elevaciones menores (e.g.,
San Luis) o que aquellas más hacia el Sur de
Costa Rica (e.g., Las Cruces y Las Alturas; Stone
y Jenkins, 2008). Sin embargo, cuando Stone et
al. (2014) crearon jardines experimentales con
ambos genotipos y les permitieron ser polinizados
naturalmente, las plantas AC y AI tuvieron
cuajados de frutas y de semillas casi equivalentes,
pero menos de un 10% de las semillas AC fueron
resultado de la autofertilización. Los autores
concluyeron que la depresión embriónica por
endogamia era todavía substancial en las plantas
AC, pero sugirieron que estos genotipos se
continuarán difundiendo, pues la ventaja de la
transmisión de la autofecundación a través de la
función masculina supera con eficacia incluso a
una severa depresión endogámica.
Interacciones entre plantas y frugívoros
Gran parte del trabajo sobre las interacciones
entre plantas y frugívoros en Monteverde desde
los años noventa se ha centrado en el destino de
las semillas luego de la dispersión. En gran
medida, este énfasis refleja los desarrollos en el
área de las interacciones entre plantas y frugívoros
en general. Está motivado por la comprensión de
que las consecuencias evolutivas de la dispersión
de semillas para las plantas, incluyendo la
coevolución con los frugívoros, están mediadas
por los efectos de la dispersión sobre el destino de
las semillas y sobre la demografía vegetal. Sin
embargo, una parte del trabajo de Wenny sobre la
dispersión de especies con semillas grandes
también atiende explícitamente la dispersión per
se. Wenny (1999) mostró que las semillas de
Beilschmiedia pendula, unas de las más grandes
dispersadas por aves en Monteverde, rara vez son
depositadas a más de 10 m por debajo de las
copas de árboles frutales, pero que las semillas
dispersadas a distancias incluso menores del árbol
madre sufren de menos depredación por parte de
roedores y de larvas de escarabajos, que las
depositadas directamente debajo de la copa. Su
trabajo demuestra que la dispersión es, en efecto,
para beneficio de B. pendula y que el efecto
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ocurre en una escala espacial bastante pequeña.
En contraste, las semillas de Ocotea endresiana
sufrieron una eliminación casi completa por parte
de depredadores, sin importar la distancia de
dispersión desde el árbol madre (Wenny 2000).
La mayoría de las aves movieron semillas a
menos de 25 m, pero los machos de pájaro
campana (Procnias tricarunculata, Three-wattled
Bellbirds) a menudo las depositaron debajo de los
posaderos de exhibición del cortejo, de los cuales
muchos se encuentran suspendidos en los claros
producto de la caída árboles. Los experimentos de
Wenny (1999, 2000) fallaron en presentar alguna
diferencia entre los índices de eliminación de
semillas de los claros y los del sotobosque, pero
las plántulas en los claros crecieron más
rápidamente y sufrieron menos mortalidad por
hongos patógenos que las del sotobosque. Así, los
machos de pájaro campana brindan un buen
ejemplo de dispersión dirigida (sensu Howe y
Smallwood, 1982) y su importancia puede ser
desproporcionada para el reclutamiento de O.
endresiana. No obstante, determinar la fuerza del
efecto en relación con el de otros dispersores
requerirá de un estudio más detallado.
El estudio de Sheldon y Nadkarni (2013a)
provee de otro ejemplo de dispersión dirigida en
Monteverde, el cual comparó la “lluvia de
semillas” depositada en el suelo del bosque con la
depositada en el dosel del bosque en la RBBNM.
Su estudio empleó trampas de semillas; las
situadas en el dosel estaban encargadas de estimar
las semillas que son depositadas y se acumulan en
las esteras de epífitas y en la tierra que ahí se
encuentra. Pese al amplio traslapo, la composición
de especies en la lluvia de semillas fue
estadísticamente distinta en cada hábitat: las
semillas epífitas prevalecieron en el dosel,
mientras que las de árboles grandes fueron más
comunes en el suelo del bosque, lo cual sugiere
que los dispersores mueven semillas epífitas a
sitios
de
establecimiento
especialmente
apropiados más a menudo de lo que se esperaría
por azar. Las semillas dispersadas por aves (en
lugar de mamíferos o el viento) prevalecieron en
ambos hábitats y a través de todas las estaciones,
lo cual destaca la importancia de los dispersores
animales —especialmente las aves— en mantener
la integridad ecológica del bosque de Monteverde.
Wenny (1999) estudió los efectos de la
dispersión primaria (por parte de aves y

mamíferos no voladores) y de la dispersión
secundaria (por parte de roedores almacenadores
y dispersores como las guatusas) sobre la
supervivencia y la germinación en dos especies de
Guarea. Las semillas fueron movidas por los
dispersores primarios hasta 65 m más allá de las
copas de los árboles madre, pero las distancias
medias eran de menos de 15 m para G. glabra y
G. kunthiana, ambas. Si bien los dispersores
secundarios apenas incrementaron ligeramente las
distancias medias, sí tuvieron un efecto profundo
sobre el destino de las semillas al enterrarlas de 1
a 3 cm bajo la superficie terrestre. Las semillas
enterradas tendieron más a sobrevivir que las que
permanecieron en la superficie, las cuales fueron
eliminadas principalmente por roedores e insectos
(G. glabra) o por saínos (G. kunthiana). El trabajo
de Wenny sobre el destino de las semillas en
Monteverde también incluyó comparaciones entre
diez especies adicionales con distintos tamaños de
semillas y, aunque era altamente variable dentro
de las categorías de tamaño, la supervivencia de
las semillas tendió a ser mayor para las semillas
más grandes. Sin embargo, la relación entre el
tamaño de las semillas y el reclutamiento de las
plántulas fue compleja, pues las semillas
continuaron sufriendo el ataque de roedores
después de la germinación. Wenny (2005) estimó
que cinco especies de roedores pequeños fueron
responsables de alrededor del 70% de la
depredación de las semillas. La infestación por
insectos también fue común en algunas especies,
pero ocurrieron principalmente antes de la
dispersión. Fue común el movimiento secundario
de semillas por parte de los roedores a través de
distancias cortas, pero sólo en el caso de Guarea
fue común el esconderlas o el enterrarlas; la
mayor parte del movimiento de semillas,
entonces, resultó en depredación.
Dada la importancia de los mamíferos
depredadores de semillas como mediadores de las
dinámicas de población vegetal, en hábitats
montanos como los de Monteverde (Meserve et
al., 2011; Sheldon et al., 2011; Gibson et al.,
2013) es de gran importancia de qué manera la
fragmentación del bosque y los cambios en la
distribución traídos por el clima afectarán las
poblaciones de mamíferos. Chinchilla (2009)
comparó las poblaciones de mamíferos
depredadores de semillas y los índices de
eliminación de las semillas en un gran tramo de
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bosque continuo (incluyendo la RBBNM) y en
dos fragmentos de bosque cercanos de 350 y 20
ha. Tal cual se esperaba, algunas de las grandes
especies de depredadores de semillas (e.g., saínos
y agutíes) no se encontraban en los fragmentos,
pero tenían índices de eliminación de semillas
apenas menores que los índices en el bosque
intacto. Chinchilla (2009) atribuyó mucha de la
depredación compensatoria en los fragmentos a la
mayor abundancia del depredador de semillas
especialista Heteromys desmarestianus en dichos
fragmentos, en comparación con el bosque
intacto, en el cual es inusual.
En un estudio de largo plazo, Murray y GarcíaC. (2002) informaron sobre el papel de la
dispersión y la supervivencia de las semillas en
facilitar la coexistencia de una gran comunidad de
especies vegetales pioneras que dependen de un
recurso limitado: el espacio en los claros de
bosque recientemente formados. Hallaron que los
10 cm superficiales de las tierras de Monteverde
contienen de 3000 a 6500 semillas viables pero
latentes por metro cuadrado, las cuales son
semillas que germinan rápidamente en respuesta a
la formación de claros. Dada la alta riqueza de
especies, incluso en escalas espaciales muy
pequeñas (ca. 20-25 especies por cada muestra de
625 cm2), la competencia intra e interespecífica
por el espacio en claros recientes es intensa. Sin
embargo, el estudio de Murray y García-C. (2002)
mostró que la heterogeneidad espacial del “banco
de semillas” en la tierra era extremadamente alta,
de
modo
que
las
especies
pioneras
competitivamente inferiores eran a veces
propensas a germinar en los claros sin ningún
competidor superior en los alrededores. Este
fenómeno,
denominado
“limitación
del
reclutamiento”, puede facilitar la coexistencia al
reducir la intensidad de la competencia en las
escalas espaciales ecológicamente relevantes.
Parte de la heterogeneidad espacial en el banco de
semillas fue resultado de la heterogeneidad en la
lluvia de semillas, pero las diferencias de
densidad y de composición de especies de uno a
otro sitio también se vieron aumentadas por las
probabilidades de supervivencia en la tierra, la
cual varió según la especie.
A pesar del hecho de que las trayectorias de
vida de la mayoría de especies pioneras incluyen
un banco de semillas en el suelo, Murray y
García-C. (2002) hallaron una amplia variedad en

la habilidad de las semillas para sobrevivir por
períodos extensos en la tierra. Algunas, como
Phytolacca rivinoides, Bocconia frutescens y
Guettarda poasana mantienen bancos terrestres
de semillas con densidades varias veces mayores
que las densidades de la lluvia de semillas anual,
lo cual sugiere que las semillas sobreviven en la
tierra de Monteverde por decenas o hasta centenas
de años. En contraste, otras especies pioneras
como Cecropia polyphlebia y Urera elata
mantienen bancos terrestres de semillas con tan
solo el equivalente de un año de lluvia de
semillas, lo cual sugiere altos índices de
mortalidad. De entre las 23 especies estudiadas en
detalle, sólo Hampea appendiculata y Piper
umbellatum no mantuvieron un banco de semillas.
Los resultados de los experimentos de campo
replicados
fueron
consistentes
con
las
comparaciones entre las densidades del banco de
semillas y de la lluvia anual de semillas descritas
anteriormente: las semillas de la misma especie
con proporciones “banco de semillas:lluvia anual
de semillas” altas, también sobrevivieron bien en
el campo (Murray y García-C., 2002). Veldman et
al. (2007) investigaron el fundamento químico de
los patrones de mortalidad entre seis de las
especies pioneras en el estudio de Murray y
García-C. (2002; P. rivinoides, C. polyphlebia, G.
poasana, U. elata, B. frutescens y Witheringia
meiantha) y hallaron que los extractos de semillas
de especies que sobreviven por períodos
duraderos en la tierra fueron, en efecto, más
tóxicos para los artrópodos y los hongos en el
laboratorio. Los químicos responsables en B.
frutescens fueron identificados como tres
alcaloides relacionados, de los cuales todos
estaban más concentrados en las semillas que en
el tejido de las hojas. P. rivinoides y G. poasana
contienen químicos tóxicos para los hongos
también, pero permanecen aún sin identificar
(Veldman et al. 2007; K. G. Murray, datos
inéditos). La defensa química de las semillas de
las plantas pioneras es, entonces, de importancia
evidente y queda mucho trabajo por hacer.
Nadkarni y Haber (2009) hallaron que las
tierras y las esteras de epífitas que se acumulan en
los doseles de los árboles también reúnen bancos
de semillas, tal cual lo hace el suelo en el piso del
bosque; ellos examinaron los bancos de semillas
en los doseles de árboles de potrero remanentes
para determinar si tales bancos podrían aumentar
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otros efectos que convertirían a los árboles
remanentes en efectivos “focos de regeneración”.
Los bancos de semillas del dosel contenían
ensambles de semillas densos y diversos,
incluyendo
muchas
especies
maderables
características del bosque primario, lo cual indica
que los bancos de semillas del dosel de los
potreros podrían funcionar como “cápsulas del
tiempo” de la biodiversidad del bosque, las cuales
podrían acelerar la recuperación de la
regeneración forestal en los potreros. Nadkarni y
Haber (2009) también compararon los bancos de
semillas en los doseles de árboles remanentes con
los bancos en los doseles del bosque primario y en
el suelo del piso del bosque. Las densidades de las
semillas y la riqueza de especies en los suelos del
dosel en árboles de potreros y de bosques
primarios eran menores que en los suelos del piso
del bosque, pero las densidades de las semillas y
la riqueza de especies del dosel de árboles de
potreros y de bosque primario no diferían una de
otra.
Estudios anteriores sobre las interacciones
entre plantas y frugívoros en Monteverde
demostraron que algunas de las aves frugívoras
más importantes migraron altitudinalmente y
sugirieron que estos movimientos fueron
impulsados por patrones estacionales en la
disponibilidad de las frutas a distintas elevaciones.
Desde la publicación de Nadkarni y Wheelwright
(2000), estos patrones han sido estudiados más a
fondo por Chaves-Campos et al. (2003), ChavesCampos (2004), Powell y Bjork (2004) y Papes et
al. (2012). Powell y Bjork (2004) elucidaron en
detalle los patrones migratorios de los pájaros
campana
empleando
radiotelemetría
y
encontraron que las aves que se reproducían en la
Vertiente del Atlántico en la Cordillera de Tilarán
cruzaron hacia un bosque altamente fragmentado
en la Vertiente del Pacífico, a tan solo 5-15 km de
distancia, después de la temporada de
reproducción. En septiembre y octubre, estas aves
migran hacia las tierras bajas del noroeste de
Costa Rica y el sureste de Nicaragua y, en
noviembre y diciembre, migran al suroeste de
Costa Rica, donde permanecen hasta regresar en
marzo a la Vertiente del Atlántico cerca de
Monteverde para reproducirse. Powell y Bjork
(2004) sugirieron que las aves estaban siguiendo
la disponibilidad de sus fuentes primarias de
alimentación (las frutas de la familia Lauraceae)

según prosperaban o acababan las temporadas de
fructificación de las especies en distintas partes
del rango del pájaro campana, en lugar de seguir
una ruta migratoria invariable. Sea cual fuera la
razón, las cuatro áreas utilizadas a lo largo del
ciclo anual estaban separadas hasta por 280 km y
mucho del terreno en tres de las cuatro áreas —
tierras bajas del noreste y del suroeste de Costa
Rica y elevaciones medias en la Vertiente del
Pacífico de Costa Rica, cerca de Monteverde—
está altamente fragmentado y poco protegido.
Powell y Bjork (2004) concluyeron, entonces, que
la población de pájaros campana en los bosques
en los cuales estos efectúan importantes servicios
de dispersión de semillas se encuentra vulnerable,
a pesar de la adecuada protección de los bosques
durante la temporada de reproducción. Como
resultado de su labor, en parte, el gobierno
costarricense y varias organizaciones del sector
privado están cooperando para crear el Corredor
Biológico del Pájaro Campana, el cual protegerá
un corredor migratorio en la Vertiente del Pacífico
al promover la restauración y protección del
hábitat, en gran medida en tierras de propiedad
privada.
Similarmente, Chaves-Campos et al. (2003)
estudiaron la presencia de los pájaros sombrilla a
distintas elevaciones en la región de Monteverde,
Arenal y San Ramón de la Cordillera de Tilarán y
encontraron que sus movimientos sobre un rango
altitudinal de 400 a 1400 m estaban
correlacionados con los patrones estacionales de
la disponibilidad de las frutas. Así como con los
pájaros campana, las elevaciones usadas para la
reproducción estaban moderadamente bien
protegidas, mientras que las áreas usadas fuera de
la temporada de reproducción no lo estaban.
Como Powell y Bjork (2004), Chaves-Campos et
al. (2003) concluyeron que la insuficiencia de
tierras protegidas usadas fuera de la temporada de
reproducción
constituye
una
amenaza
significativa para la especie en la región.
Chaves-Campos (2004) estudió los cambios en
la abundancia de aves frugívoras grandes entre los
400 y los 1400 m de elevación en la Cordillera de
Tilarán en función de la disponibilidad de frutas y
encontró evidencia ambigua de que los
movimientos migratorios de estas aves son
impulsados, en gran medida, por la disponibilidad
de frutas. Aunque los tamaños pequeños de las
muestras y la alta variación entre réplicas tornó
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difíciles la comparaciones estadísticas, ChavesCampos (2004) sugirió que los movimientos
migratorios de estas aves eran impulsados por la
disponibilidad de frutas fuera de la temporada de
reproducción, mas no durante ella.
Más recientemente, Papes et al. (2012)
investigaron la posibilidad de explicar los
movimientos de los pájaros campana con base en
datos de detección remota que podrían servir
como una representación de las características del
dosel del bosque. Ellos generaron modelos de
nichos ecológicos con base en varios índices de
vegetación detectados remotamente que reflejan
los cambios estacionales en la estructura y la
productividad del dosel, pero éstos no explicaron
de manera confiable los movimientos estacionales
de los pájaros campana en la región de
Monteverde. En cambio, estos modelos sugirieron
que gran parte de la Vertiente del Atlántico es
apta para el apareamiento, pero que otros factores
diferentes de la estacionalidad de la vegetación,
como los menores índices de depredación de
nidos a elevaciones medianas, pueden atraer a los
pájaros campana a elevaciones medianas para el
apareamiento.

semillas desde el bosque aledaño hacia los
potreros.
Murray et al. (2008) informaron sobre un
estudio de largo plazo sobre la regeneración en
dos potreros cerca de la RBBNM y hallaron que
casi toda la colonización inicial por parte de
plantas maderables por medio de semillas
dispersadas por animales estaba debajo de las
copas de árboles al borde del bosque y de árboles
“remanentes del bosque” que quedaron aislados
en el potrero cuando este fue creado. En contraste
con esto, las especies dispersadas por el viento
colonizaron áreas sin vegetación suspendida con
la misma frecuencia que las áreas debajo de los
árboles remanentes. La concentración de
colonizadores tempraneros debajo de los árboles
remanentes o de “islas de árboles” sembradas ha
sido hallada en muchos otros estudios también
(e.g., Sandor y Chazdon, 2014; Zahawi y
Augspurger, 2006): un patrón que resulta, en
parte, de la atracción de las aves del bosque a
hábitats con una mayor complejidad estructural y,
en parte, de la tendencia de las aves a defecar y
regurgitar semillas mientras están posadas más
que mientras vuelan. La atracción de las aves por
los árboles de potrero aislados en Monteverde fue
demostrada directamente por Sheldon y Nadkarni
(2013b), quienes documentaron más de 900
visitas por parte de 52 especies en 20 distintas
familias hechas a tan solo una especie común de
árbol de potrero (Sapium glandulosum). También
observaron que el tamaño del árbol, su grado de
aislamiento de otros árboles y la cantidad de su
población epífita incrementaban las visitas.
Sorprendentemente, Murray et al. (2008)
encontraron que los árboles remanentes
dispersados por el viento eran tan efectivos como
focos de reclutamiento para colonizadores
dispersados por animales, como lo eran los
árboles que producen ellos mismos frutos
carnosos buscados por los animales, posiblemente
porque los dispersores de semillas también son
atraídos por los sitios para posar elevados, la
cobertura y, quizás, por el recurso alimenticio en
forma de insectos que esos árboles brindan.
Murray et al. (2008) también rastrearon el
progreso de la nueva regeneración iniciada por los
dispersores de semillas, para determinar cómo
cambiaban a través del tiempo sus patrones
espaciales y composicionales. Tal cual se había
descubierto en Schlawin y Zahawi (2008), la

Dispersión de semillas mediada por
animales y regeneración de los potreros
Desde el estudio de Groom (2000) sobre la
regeneración de plantas maderables en potreros
abandonados, mucho del trabajo sobre dispersión
de semillas en Monteverde ha versado sobre el rol
que tal dispersión hecha por animales desempeña
en la regeneración de los potreros. La producción
ganadera ocupa ahora un 27% del área rural en
Latinoamérica (Murgueitio et al., 2011), aunque
el porvenir definitivo de la mayoría de las tierras
de pastoreo, sin embargo, es el abandono o la
conversión a algún otro uso, a menudo a través de
la regeneración del bosque. Mucho del trabajo
sobre regeneración de los potreros atiende las
barreras físicas y biológicas que restringen el
ritmo de la regeneración y constriñen su
trayectoria (e.g., Holl et al., 2000). Dado que la
disponibilidad limitada de semillas es uno de los
factores más obvios, muchos estudios se han
enfocado en los papeles que desempeñan los
animales dispersores de semillas al transportar las
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concentración de colonizadores de potrero debajo
de los árboles remanentes formó “focos de
reclutamiento” o “sitios de nucleación” para las
especies de plantas del bosque. Los censos
subsiguientes de los mismos terrenos y de otros
similares, 14 y 30 años después del abandono,
mostraron que el efecto de los árboles remanentes
sobre la densidad y la riqueza de las especies en
regeneración, en un inicio fuerte, se volvió más
débil con el paso del tiempo. A 30 años del
abandono, tanto la densidad como la riqueza de
las especies colonizadoras de los potreros fue
igualmente alta en las partes del potrero original
que habían carecido de copas de árboles
suspendidas que en aquellas partes debajo de los
árboles remanentes. La razón fue que, por
supuesto, conforme los colonizadores de los
potreros crecieron y formaron islas de bosque en
regeneración con centro en los árboles remanentes
originales, los colonizadores mismos sirvieron
como posaderos para animales portadores de
semillas y, así, disminuyó a cero el área del
terreno sin copas de árboles suspendidas.
El trabajo de Harvey (2000a, b) en los
rompevientos sembrados entre potreros activos en
la región de Monteverde también demuestra la
importancia de los animales dispersores de
semillas en la regeneración de bosque en los
paisajes agrícolas. Como fue el caso para los
árboles remanentes, la lluvia de semillas de las
especies maderables debajo de los rompevientos
fue varias veces más densa y mucho más diversa
que en los potreros a tan solo 5 m de distancia
(Harvey 2000a). Predominaron las especies
dispersadas por aves, pero los potreros recibieron
casi tantas semillas dispersadas por murciélados
como los rompevientos, quizás a causa de que los
murciélagos defecan tanto en vuelo como cuando
están posados. Harvey (2000b) también estudió la
colonización de rompevientos y de potreros
adyacentes al examinar las plántulas del bosque
reclutadas en ellos y, en muchas formas, sus
hallazgos son paralelos a los presentados por
Harvey (2000a): las plántulas del bosque eran
incorporadas de inmediato a los rompevientos,
especialmente aquellas plántulas dispersadas por
aves. Además, tanto la densidad como la
diversidad de los colonizadores fueron
significativamente más altas en los rompevientos
conectados con parches de bosque adyacentes que
en los no conectados.

Ninguna correlación entre el aporte de
semillas, la densidad de reclutamiento o las visitas
por parte de aves con la distancia hasta el borde
del bosque más cercano fue encontrada por
Harvey (2000a, b), Murray et al. (2008), ni
Sheldon y Nadkarni (2013b), quizás porque los
potreros típicos de la región son relativamente
pequeños, rara vez de más que unos pocos cientos
de metros de ancho. Tampoco lo hicieron Aide et
al. (1996) en Puerto Rico, donde los potreros
también son relativamente pequeños. En regiones
como la Amazonia, sin embargo, donde los
potreros pueden medir kilómetros de ancho,
pueden ser comunes los efectos de la distancia.
DaSilva et al. (1996), por ejemplo, hallaron que
incluso las tangaras que frecuentaban la frontera
entre el bosque y el potrero rara vez viajan más
allá de 150 m dentro del potrero.
Claramente, los árboles remanentes y los
rompevientos, ambos, facilitan la regeneración del
bosque en los paisajes agrícolas de Monteverde y
otros lugares, en gran medida a causa de la
interacción de su estructura física con el
comportamiento de los dispersores, especialmente
las aves. Estos patrones resaltan la importancia de
mantener poblaciones saludables de dispersores,
así como de administrar las características del
paisaje, tales como el tamaño y la composición
del potrero de tal modo que se mantengan las
interacciones que facilitan la regeneración del
bosque.
Biología de las higueras (Ficus)
Las higueras continúan siendo un objeto de
fascinación para los biólogos, especialmente para
los que trabajan en los trópicos. Nuestra
comprensión de las complejas interacciones de las
higueras con otras especies ha sido revisada más
recientemente por Herre et al. (2008), aunque
continúa acumulándose información nueva a un
ritmo acelerado. Sin embargo, a pesar del
creciente interés global por las higueras, no ha
aparecido ninguna publicación en los últimos 15
años que describa estudios hechos en Monteverde.
Ficus pertusa, la cual ha atraído la mayor parte de
la atención in Monteverde, ha sido estudiada un
poco más en otras partes de Costa Rica, así como
en México y en Brasil, principalmente en el
contexto de su fenología de floración y su
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dispersión de semillas. Una especie que sigue
siendo de gran interés para los investigadores en
Barro Colorado, Panamá, es la Ficus yoponensis,
pues allí es consumida en gran proporción por
murciélagos, los cuales actúan como dispersores
de semillas altamente efectivos (Heer et al.,
2010). Ficus tuerckheimii, F. crassiuscula y F.
velutina permanecen poco estudiadas desde la
perspectiva de la polinización y de la dispersión
de semillas.
Es particularmente lamentable que F.
tuerckheimii no haya atraído más atención, pues
ofrece una de las más claras excepciones a una
gran porción de sabiduría convencional acerca de
las higueras: que cada una de las más de 750
especies de higueras tiene un único polinizador.
Tal cual mostró por primera vez Ramírez (1970)
—y que ha sido profundizado por varios
proyectos no publicados de cursos de grado en
Monteverde—, F. tuerckheimii tiene dos
polinizadores (y no “no polinizadores” como el
texto original de este capítulo afirma
erróneamente) que a menudo cohabitan una
misma inflorescencia en la higuera. Se les puede
distinguir fácilmente por el color: Pegoscapus
carlosi es negra y P. mariae es amarilla. Nuevos
datos moleculares que permiten discriminar entre
avispas que de otro modo parecerían idénticas al
ojo humano, han aclarado que puede no ser poco
común el que F. tuerckheimii hospede múltiples
polinizadores (Marussich y Machado, 2007). En
cambio, se sabe que algunos pares de especies de
higueras comparten un solo polinizador (Moe et
al., 2011). Volviendo a la suposición relacionada
de que las higueras y las avispas de las higueras
han de estar sujetas a especiación en conjunto
(dado que hay cientos de interacciones,
mayoritariamente de uno a uno), la reconstrucción
de las relaciones evolutivas utilizando datos
moleculares revela un panorama mucho más
desordenado (Machado et al., 2005; LopezVaamonde et al., 2009). Sin embargo, cómo
ocurre la especiación y cómo surgen las
asociaciones entre pares particulares de especies
de higueras y de polinizadores son interrogantes
aún sin responder (Cook et al., 2010).
El cambio más sorprendente en nuestra
comprensión ecológica del mutualismo en la
polinización de las higueras consiste en que las
avispas en desarrollo, contrario a lo que se creyó
por más de un siglo, no consumen las semillas de

la higuera. Más bien, antes de depositar un huevo,
una avispa hembra de higuera deposita una
secreción que transforma un óvulo en una agalla;
su descendencia se alimentará de tejido estéril
(Jousselin y Kjellberg, 2001; Martinson et al.,
2013). Esto lleva a la obvia pregunta sobre por
qué estas avispas transfieren polen del todo,
considerando que su descendencia no ingiere las
semillas. Hay alguna evidencia de que, en las
higueras sin semillas, las larvas de avispa se
desarrollan muy pobremente (Jousselin et al.,
2003). Entonces, sin importar su dieta, la
polinización activa por parte de la madre sí parece
incrementar el éxito de su descendencia. Aun si
las larvas de avispa no consumen semillas, cada
una se desarrolla dentro de un óvulo que, de otra
forma, produciría una semilla. Permanece sin
resolver por qué las avispas de la higuera no
depositan sus huevos en todos los óvulos, lo cual
parecería beneficiar a las avispas en el corto
plazo, pero podría llevar al declive de la
reproducción de las higueras y a la extinción de
ambas partes en el largo plazo. Regularmente
aparecen nuevas ideas sobre cómo esta incómoda
relación puede persistir a través del tiempo
evolutivo (e.g., Herre et al., 2008; Jandér et al.,
2012).
Los estudios realizados en los últimos años han
aumentado el ritmo de la documentación sobre la
dispersión de semillas y el papel determinante de
los frutos de las higueras en las dietas de los
vertebrados tropicales. Ahora se encuentra
disponible una revisión amplia sobre los
consumidores de higueras alrededor del mundo
(Shanahan et al., 2001), así como una
investigación detallada sobre cómo las
características de los frutos de las higueras han
evolucionado en conjuntos o “síndromes”
(Lomascolo et al., 2010). Continúan apareciendo
intrigantes diferencias geográficas dentro de
especies individuales de higueras que aún han de
ser exploradas. Por ejemplo, nuevos estudios
encontraron que las semillas de F. pertusa son
abundantes en las deposiciones de murciélagos en
Brasil (Teixiera et al., 2009), lo cual sugiere un
rol primario de los murciélagos en tanto
dispersores de semillas allí. Esto es consistente
con las observaciones desde Panamá pero
claramente distinto de Monteverde, donde los
murciélagos rechazan los frutos por completo
maduros.
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Los ecologistas identifican cada vez más a las
higueras como recursos clave para los
consumidores de frutos. La salud de las
poblaciones de higueras alrededor del mundo está,
sin embargo, amenazada por la pérdida y la
fragmentación del hábitat y por la cosecha
selectiva de maderas (e.g., Felton et al., 2013).
Además, los frugívoros invasivos agotan frutos
que son esenciales para el bienestar de los
vertebrados nativos, a la vez que fallan en
dispersar las semillas de las higueras en
condiciones aptas para la germinación (Staddon et
al. 2010). Hay una necesidad apremiante de tratar
a las higueras como objetivos clave para la
conservación del trópico, pues podrían también
ejercer una labor prometedora en la restauración
de los bosques.

Estos y otros estudios previos en Monteverde
destacan la complejidad de las interacciones entre
los mutualistas vegetales y animales, así como su
papel en el mantenimiento de comunidades
ecológicas enteras. Demuestran la importancia de
basar la planificación de la conservación en
conocimientos sólidos acerca de la historia natural
de los organismos involucrados. Con miras al
futuro, esperamos que los biólogos continúen
siendo atraídos a Monteverde en busca de una
oportunidad de comprender mejor el mundo
natural, como también de satisfacer sus propias
necesidades
de
preservar
una
esquina
particularmente valiosa del mismo.
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9
Ecología de ecosistemas y dinámica del
bosque en Monteverde
Nalini M. Nadkarni, Robert O. Lawton, Kenneth C. Clark, Teri J.
Matelson y Doug Schaefer
Traducido por Luis Fernando Pacheco Acosta

La superficie de la tierra mantiene organismos
vivos y sus ambientes para formar la biosfera, una
delgada película de vida alrededor del planeta. Los
organismos participan en sistemas o comunidades
que interactúan y estas comunidades están
acopladas a sus ambientes por la transferencia de
material y energía y por los movimientos del aire, el
agua y los propios organismos. Las actividades
humanas, tanto en Monteverde, como en cualquier
otro sitio, pueden alterar drásticamente los
ecosistemas boscosos. Los libros de texto sobre
ecología de ecosistemas incluyen generalmente
temas como la estructura y composición de la
comunidad (incluyendo formas de crecimiento de
las plantas, estructura vertical, espacios de nicho y
diversidad); comunidades y ambientes (distribución
de las especies a lo largo de gradientes ambientales,
clasificación de las comunidades, sucesión);
producción
(cadenas
y
redes
tróficas,
descomposición y detritos, fotosíntesis); y ciclaje de
nutrientes (nutrición mineral de los organismos,
desarrollo del suelo, biogeoquímica).
Nuestra comprensión de la ecología de
ecosistemas tropicales generalmente se queda corta
en relación con lo que conocemos de otros aspectos
	
  

de biología tropical. Hay mucho más estudios
acerca de biología de poblaciones, autoecología e
historias de vida de los organismos tropicales, que
sobre ciclos de nutrientes, productividad y ecología
del paisaje. Este patrón se confirma en Monteverde
y otros sitios de bosque tropical bien estudiados,
como La Selva, Isla de Barro Colorado (IBC) y el
Bosque Nacional El Yunque (Lugo y Lowe 1995,
McDade et al. 1995). Existen limitaciones logísticas
a la investigación a nivel de ecosistemas, pues
normalmente se requieren equipos de científicos
para cumplir bien con las múltiples disciplinas
requeridas para estudiar las preguntas de nivel
ecosistémico,
lo
cual
demanda
mucha
infraestructura y elevados presupuestos. También
existen problemas temporales, porque los
fenómenos a nivel ecosistémico (e.g., mortalidad de
árboles y regeneración del bosque) pueden requerir
estudios a escalas de tiempo mayores que la
duración de un periodo típico de financiamiento o
incluso mayor que la vida de un investigador.
Carecemos de una base académica fuerte para
ecología de ecosistemas, pues el conjunto
disponible de estudios es demasiado pequeño para
inferir patrones y extrapolar tendencias.
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Estos obstáculos no han sido resueltos del todo
en Monteverde. Ninguna institución de Monteverde
ha provisto la infraestructura necesaria para
sostener la investigación ecosistémica (e.g.,
instalaciones de laboratorio, una estación
meteorológica, biblioteca técnica). Algunos
miembros de la comunidad tienen sentimientos
negativos sobre las manipulaciones experimentales
y el muestreo destructivo, los cuales son a veces
necesarios para responder preguntas de ecología de
ecosistemas. Entre los años 70 y 90, los cursos de la
OET (Organización para Estudios Tropicales, OTS
por sus siglas en inglés) fueron una de las formas
principales para facilitar la investigación, lo cual
fomentó estudios científicos generalmente de
pequeña escala y bajo presupuesto. Por estas
razones, solamente aquellos proyectos que llevaban
su propia infraestructura y se restringían
principalmente a toma de datos observacionales han
logrado mantener proyectos que produjeron
investigación a nivel ecosistémico en Monteverde.
La información sobre ecología de ecosistemas en
Monteverde es extremadamente irregular. De las
áreas de investigación ecosistémica, sólo se
presentan cinco en este libro: 1) hidrología y suelos
(Cap. 2, El entorno físico); 2) clasificación de la
vegetación (Cap. 3, Plantas); 3) estructura de la
comunidad de aves (Cap. 6, Aves); 4) estructura y
dinámica del bosque (este capítulo); y 5) ciclaje de
nutrientes (este capítulo). Nosotros brindamos: 1)
un reporte de la estructura, composición y dinámica
de dos tipos de bosque primario, el bosque enano de
barlovento (windward elfin woodland) y el bosque
nuboso de sotavento (leeward cloud forest); 2)
resumimos la investigación sobre ciclaje de
nutrientes que se ha focalizado sobre los roles
ecológicos de las comunidades del dosel en ciclos
de nutrientes en el bosque completo; 3)
comparamos esos patrones con otros bosques
tropicales montanos; y 4) hacemos un esquema de
las áreas que requieren investigación a futuro.

Existen datos de largo plazo sobre la estructura y
composición del bosque para dos tipos de bosque
primario: el bosque nuboso enano de barlovento y
el bosque nuboso de sotavento (Lawton y Dryer
1980), ambos localizados dentro de la Reserva
Biológica Bosque Nuboso de Monteverde (en
adelante la RBBNM o la Reserva).

	
  
9.1.1. Dinámica del bosque nuboso de
barlovento
Los bosques muy húmedos nubosos de
barlovento que se hallan a lo largo de la cresta de la
Cordillera de Tilarán ilustran ejemplos extremos de
la dinámica de bosques. Los árboles que cuelgan de
las hileras de lomas de fuerte pendiente, se aferran a
las laderas escarpadas y se yerguen en los charcos
de zonas pantanosas, caen con mucha frecuencia
durante las tormentas de la época de vientos (Cap.
2, El entorno físico). El terreno y el clima son, de
alguna manera, favorables al crecimiento de las
plantas, pues el agua no parece ser un elemento
limitante y parece existir un buen suplemento de
nutrientes. Por el contrario, las condiciones pueden
ser muy estresantes en el sentido mecánico, ya que
la cordillera es azotada frecuentemente por fuertes
tormentas. Los bosques enanos que se hallan sobre
los picos, lomas y crestas más expuestas reciben
rugientes vientos huracanados y nubosidad varias
veces al año. El azote de las tormentas sobre el
bosque ha interesado por mucho tiempo a los
ecólogos vegetales y forestales (Cowles 1899,
White 1979, Pickett y White 1985). Los huracanes
nos han enseñado sobre el impacto de las tormentas
catastróficas en los bosques tropicales de la región
del Caribe (Beard 1946, 1949, Wadsworth y
Englerth 1959, Lugo et al. 1983, Sousa 1989,
Brokaw y Walker 1991, Zimmerman et al. 1994).
Los patrones de daño y recuperación pueden dar
luces sobre la diversidad de estructuras de bosque
en la cordillera y ayudar en la reflexión sobre
nuevas ideas acerca de la estabilidad de los
ecosistemas tropicales, y sobre la relación entre
patrones naturales de perturbación y la partición de
recursos en comunidades complejas.

	
  
9.1. Estructura, composición y dinámica del
bosque

	
  
Es necesario conocer la estructura y florística del
bosque para entender la ecología de ecosistemas del
bosque tropical montano (Grubb et al. 1963, Tanner
1977, Heaney y Proctor 1990, Lugo y Lowe 1995).
La estructura del bosque ha sido investigada en
Monteverde para entender la dinámica del bosque,
el ambiente lumínico, el ciclaje de nutrientes,
dispersión de semillas y la comunidad de epífitas.
	
  

La Ontogenia de la estatura del bosque enano
–La situación de la Cordillera de Tilarán difiere de
la del Caribe, cuyos bosques están dominados por
huracanes. Aquí nos focalizamos en el bosque
enano, característico de las lomas y picos expuestos
al viento a lo largo de la cresta de la Cordillera. Si
uno camina desde el Centro de Información de la
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Reserva hacia la Divisoria Continental, por el paso
al Valle de Peñas Blancas y mira hacia el sur a lo
largo de la amplia garganta de Brillante y más allá
hacia las laderas y el pico de Cerro Ojo de Agua, ve
un archipiélago de bosque enano de dosel liso en las
cimas, en un mar de bosque nuboso de dosel más
alto y rugoso de las abras y quebradas más
protegidas. Bosques nubosos enanos similares se
hallan dispersos en los trópicos, especialmente en
los cinturones de los vientos alisios (Shreve 1914,
Brown 1919, Richards 1952, Beard 1955, Howard
1968, Leigh 1975).
¿Por qué estos bosques son enanos? Los
primeros
exploradores
botánicos
quedaron
impresionados por el clima inclemente de esas
regiones. Las crónicas de las expediciones incluyen
una letanía de quejas sobre el barro, lluvia y
ausencia de sol por días; por lo cual no es
sorprendente que enfatizaran el impacto sobre los
árboles de esas mismas características ambientales
que hacían sus viajes dificultosos (Weberbauer
1911, Seifriz 1923, Lane-Poole 1925, Gleason y
Cook 1927, van Steenis 1935, Exell 1944). Las
ideas de aquellos reportes pueden organizarse en un
grupo de hipótesis sobre las causas del enanismo
del bosque (Leigh 1975, Grubb 1977). Los bosques
enanos podrían serlo por baja productividad (bajo
desempeño fotosintético por unidad de superficie o
masa foliar), debida a las bajas temperaturas, falta
de luz solar o carencia de nutrientes. Lo último
podría ser el resultado de suelos con bajo contenido
de nutrientes minerales o por dificultad en adquirir
o transportar los iones minerales disponibles. El
anegamiento y consiguiente deficiencia de oxígeno
podría inhibir el metabolismo radicular y la
absorción de nutrientes. Las bajas tasas de
transpiración en los bosques enanos pueden
dificultar el transporte de nutrientes por el xilema,
desde la raíz a la copa y resultar en hojas carentes
de nutrientes (Odum 1970, Leigh 1975). Estas
hipótesis implican crecimiento lento determinado
por el metabolismo resultante de todo lo anterior.
Otra hipótesis apunta a la poda de los árboles: las
plantas que crecen vigorosamente pueden
mantenerse pequeñas por efecto de una constante
poda por el viento (Gleason y Cook 1927, Howard
1968), sequía (Shreve 1914, Seifriz 1953) y/o
herbivoría por insectos (Howard 1969).
A una escala espacial mayor, la altura del bosque
es el resultado de un balance entre el crecimiento de
sus árboles y su muerte. La estructura y
composición de los bosques que se están
recuperando cambian con el tiempo y los bosques
	
  

pueden experimentar episodios de declinación
(Aubreville 1938, Jacobi 1983, Stewart y Veblen
1983). Los bosques pueden alcanzar un balance a
nivel de paisaje, en la forma de un estado estable de
cambios tipo mosaico (Bormann y Likens 1979) o
alcanzar un estado cercano al equilibrio (Shugart y
West 1981). Las diferencias a nivel de paisaje en las
tasas de perturbación pueden influir en la altura del
bosque, al limitar los periodos de vida de los
árboles, aun si el bosque está en un cuasi equilibrio.
Los árboles del bosque enano pueden simplemente
no vivir lo suficiente para alcanzar tamaños
mayores, antes de caer por causa del viento.
Todas las hipótesis precedentes están basadas en
un supuesto de equilibrio, en el cual las presiones
impuestas sobre los árboles son vistas como
crónicas. Como extremo, las perturbaciones
catastróficas como huracanes o deslizamientos
inducidos por sismos, pueden resultar en parches de
bosque que no están en equilibrio y son de bajo
porte simplemente porque no han tenido suficiente
tiempo para crecer después de la última catástrofe
(Gómez-Pompa 1973). Los bosques de ciclones
(cyclone forests) de la región de Queensland,
Australia (Webb 1958) y los bosques de palmeras
de las Antillas menores (Beard 1946, 1949) son
ejemplos de este fenómeno.
Los árboles y bosques pueden ser enanos por
razones adaptativas. Si las tormentas son una
característica regular del ambiente, la población de
árboles de la región podría estar adaptada a las
presiones mecánicas de la vida allí y los individuos
podrían
aclimatarse
a
sus
circunstancias
particulares. El incremento en la dureza de la
madera es un ajuste exitoso a los sitios
mecánicamente estresantes y ese tipo de respuesta
es común entre las plantas (Grace 1977, Wilson y
Archer 1977, Jaffe 1980, Niklas 1993). La materia
y energía que se invierten en fortalecer la madera
debe ser retirada de la que producen las hojas, por
lo cual invertir en dureza significa retardar el
crecimiento.
Estas
conjeturas
no
son
mutuamente
excluyentes, varias de ellas o todas en conjunto
podrían actuar para determinar la altura del bosque.
Adicionalmente, los bosques pueden ser enanos por
distintas razones en diferentes lugares. Los árboles
pueden crecer hasta 30-35 m de altura en los
barrancos más protegidos del área de Brillante,
mientras que en las lomas expuestas al viento (sólo
a unos 100 m), los matorrales de bosque enano
alcanzan 5-8 m de altura en el dosel.
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Con el objetivo de examinar este punto, Lawton
(1980, 1984, 1990) estableció un sitio de estudio
permanente en una cuenca de 12 ha, en el lado
sudeste de la cumbre del Cerro de las Centinelas,
para dar seguimiento a las condiciones ambientales,
perturbaciones naturales, regeneración del bosque y
estructura de la vegetación (Fig. 9.1). Se hizo una
medición de la mayor parte de la cuenca (10,6 ha)

con clinómetro y varilla, y se cuadriculó en parcelas
contiguas de 20 x 20 m. La Divisoria Continental
actúa como márgenes sur y oeste de la cuenca en
estudio. La cuenca es drenada por un arroyo
pequeño que fluye tanto en época de lluvias como
época de vientos, pero se hace intermitente en los
meses más secos. La geomorfología de la cuenca se
describe en el Capítulo 2 (Entorno Físico).

	
  
Figura	
  9.1.	
  Distribución	
  de	
  tipos	
  de	
  bosque	
  a	
  lo	
  largo	
  de	
  la	
  cresta	
  de	
  Cordillera	
  Central	
  de	
  Tilarán.	
  CO	
  –	
  bosque	
  de	
  
barranco	
  de	
  sotavento;	
  LC	
  –	
  bosque	
  nuboso	
  de	
  sotavento;	
  OR	
  –	
  bosque	
  de	
  robles	
  de	
  ceja;	
  WC	
  –	
  bosque	
  nuboso	
  de	
  
barlovento;	
  EL	
  –	
  bosque	
  enano;	
  SW	
  –	
  bosque	
  pantanoso;	
  U	
  -‐	
  indeterminado	
  (Lawton	
  y	
  Dryer	
  1980).	
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La estructura del bosque cambia drásticamente
dentro de la cuenca (Figs. 9.2, 9.3). Los árboles del
dosel tienen generalmente 15-23 m de altura en las
laderas más bajas de la cuenca; los más altos son
Sapium pachystachys, árboles que alcanzan 25-27
m de altura y crecen en el fondo del barranco, en
pendientes adyacentes a la profunda incisión del
canal de arroyo. Sin embargo, en las cimas que
bordean la cuenca, los árboles del dosel tienen
solamente 5-8 m de altura y son de arquitectura
rechoncha. Los árboles más grandes son Clusia sp.,
que poseen troncos múltiples (cada uno de unos 60
cm de diámetro) que salen de una densa matriz de
raíces de soporte rígidas y se arquean hacia abajo de
manera similar a los árboles de los manglares. Sus

troncos se ramifican escasamente y las densas copas
son soportadas por ramas muy sólidas y son tan
amplias como la altura de los árboles. El gradiente
de la estructura del bosque en estas cuencas de
Brillante (unos 100 m horizontales y unos 50 m
verticales) abarca los bosques montanos lluviosos
(bosque nuboso) de Beard (1955), desde los
matorrales montanos casi hasta los bosques enanos.
En el esquema de Holdridge (1967), el hábitat sería
considerado como facies de una asociación
atmosférica expuesta al viento de bosque lluvioso
montano bajo tropical. El bosque más alto está
descrito por Lawton y Dryer (1980) como bosque
nuboso de barlovento y el de menor porte como
bosque enano.
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Figura	
  9.2.	
  (arriba)	
  Perfil	
  esquemático	
  de	
  una	
  parcela	
  representativa	
  de	
  10	
  x	
  40	
  m	
  al	
  pie	
  de	
  la	
  ladera	
  de	
  barlovento,	
  en	
  la	
  
parte	
  central	
  de	
  la	
  cuenca	
  de	
  estudio	
  en	
  los	
  Cerros	
  Centinelas.	
  Figura	
  9.3.	
  (abajo)	
  Perfil	
  esquemático	
  de	
  parcelas	
  de	
  5	
  x	
  20	
  
m	
  en	
  la	
  cresta	
  y	
  la	
  ladera	
  media	
  de	
  barlovento	
  de	
  la	
  cuenca	
  de	
  estudio	
  en	
  los	
  Cerros	
  Centinelas.	
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  La escala espacial a la cual ocurre el enanismo

Cote 1968, Panshin y DeZeeuw 1970, Niklas 1993),
las especies de árboles de sitios con fuerte presión
del viento invierten más en soporte mecánico que
aquellas que crecen en sitios más protegidos.
El bosque enano está compuesto por especies
con madera más densa que las especies del bosque
más alto que se halla más abajo. Si se hace un
cálculo de la densidad de la madera ponderado por
la contribución de cada especie al area basal del
rodal, la suma da una densidad promedio de madera
para el rodal que varía de 0,60 g cm-3 para los
bosques enanos de las lomas, a 0,47 g cm-3 para los
bosques más altos del barranco, y hasta 0,56 g cm-3
en los rodales de la ladera de barlovento. Las
consecuencias de estas inversiones contrastantes
son particulamente llamativas al comparar las
especies intolerantes a la sombra (pioneras) en la
cuenca de estudio. Por ejemplo, Didymopanax
pittieri, la especie pionera dominante en el bosque
enano, tiene una densidad de madera promedio de
0.57 g cm-3 (error estándar [E.S.]=0,01; N=5),
mientras que la densidad promedio para Cecropia
polyphlebia, la pionera más alta del bosque en la
parte más baja de la cuenca, es de 0,28 g cm-3
(E.S.=0,012; N=5). Los brinzales de ambas especies
generalmente se establecen juntos en los claros bien
iluminados que se forman en el dosel por la caída
de árboles. Cecropia polyphlebia invierte menos en
la madera y crece más rápidamente en el bosque
más alto al fondo de los barrancos que D. pittieri,
que eventualmente muere a la sombra de sus
competidores. Sin embargo, en los claros de bosque
que se forman por caída de árboles en el bosque
enano azotado por el viento, la madera más densa
de D. pittieri hace más fuertes a estos individuos y
los brinzales de C. polyphlebia son dejados como
harapos rotos por las tormentas. Estas diferencias
estructurales, mecánicamente importantes, varían
entre individuos dentro las especies. Los árboles
pueden responder a estas tensiones mecánicas
mediante incremento en el crecimiento de los
tejidos que se ocupan de resitir a esas tensiones, una
forma de aclimatación ampliamente conocida en las
plantas, que se llama tigmomorfogénesis. Esta
produce troncos y ramas más gruesos en aquellos
árboles expuestos a mayores tensiones.
Didymopanax pittieri, una pionera del bosque
enano, tiene una forma de crecimiento característica
(arquitrectura tipo Leeuwenberg; sensu Hallé et al.
1978). De cada pequeña rama brota una
inflorescencia terminal y un verticilo de ramas
inferiores. Esta simplicidad de forma de
crecimiento ayuda en las comparaciones, tanto

del bosque es totalmente clara. Pero, ¿qué acerca de
las correlaciones y las causas? Un año de
seguimiento climático en este gradiente local no
reveló diferencias en disponibilidad de luz o
temperatura en la superficie del dosel del bosque
(Lawton 1980). No hay diferencias muy grandes en
la disponibilidad de macronutrientes. Solamente el
calcio extraíble es más abundante en los suelos de
la parte más baja del barranco, pero los suelos
volcánicos son notablemente fértiles en términos
agrícolas en toda la región de estudio (Lawton
1980; Cap. 2, El entorno físico). Los síntomas de
escasez de nutrientes no son notorios, las
decoloraciones cloróticas no son comunes en hojas
jóvenes, ni en las maduras; y los árboles florecen y
fructifican prolíficamente. 	
  
La única diferencia ambiental notoria entre las
calas protegidas de Brillante, con sus bosques
nubosos altos y los bosques enanos de las lomas
adyacentes, es su exposición al viento. Esto es
evidente en Ventana, el paso a través de la Divisoria
Continental con vista al valle de Peñas Blancas. La
velocidad promedio del viento a 0,5 m sobre el
dosel del bosque fue dos veces mayor en la estación
climática en una loma, que en otra estación a medio
camino hacia abajo por la ladera de barlovento
(Lawton 1980, 1982). La caída en la velocidad del
viento con el descenso por el dosel también es
mayor en la loma (Lawton 1982). El cambio en la
velocidad del viento con cambios en la altura es
proporcional al impulso transferido de la corriente
de aire al sustrato subyacente (i.e., el bosque). De
esa manera, los árboles del bosque enano son
literalmente más sacudidos por el viento que
aquellos del bosque más alto que se halla más
abajo.
El bosque exhibe una variedad de ajustes al
viento, desde cambios en la composición de la
comunidad, hasta cambios de forma dentro la
corona de árboles individuales, que son
fenotípicamente plásticos. Por ejemplo, las especies
de árboles que tienen sus centros de distribución en
el bosque más alto, que está protegido del viento,
tienen la tendencia a poseer madera menos densa
(peso seco a volumen húmedo), que aquellas
especies que crecen en sitios más expuestos al
viento (Lawton 1984). Entre las especies de árboles
características de un sitio, las que son intolerantes a
la sombra suelen tener madera menos densa que
aquellas que son tolerantes a la sombra. Dado que el
crecimiento de madera más densa es generalmente
más costoso en términos metabólicos (Kollman y
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dentro, como entre árboles. En el bosque de
barlovento estudiado en la cuenca, los árboles de D.
pittieri que crecen en las lomas ventosas tienen
troncos más gruesos para una correspondiente
altura, que aquellos que crecen más rápido, colina
abajo (Lawton 1982). De forma similar, las ramas
de los árboles de las lomas son relativamente más
gruesas para su longitud, que aquellas de los árboles
de lugares menos expuestos al viento.
Las ramas podrían ser más firmes porque crecen
más en diámetro o porque son más cortas. Este
último es el caso para D. pittieri, las ramas
pequeñas son más gruesas en los árboles de las
lomas, pero esto parece darse porque ya comienzan
su crecimiento en longitud siendo más gruesas, pues
no engrosan más rápido durante su desarrollo en
longitud (Lawton 1982). Estas respuestas
mecánicamente apropiadas y las tendencias
fisionómicas
son,
al
menos
en
parte,
fenotípicamente plásticas; las ramas pequeñas en las
copas de los árboles de las lomas de barlovento son
más gruesas y sólidas que aquellas del lado de
sotavento en las mismas copas. Tanto la menor
elongación del tallo, como la mayor asignación al
engrosamiento del tronco, retardan el crecimiento
en altura, contribuyendo de esa manera a la
ontogenia de la estatura del bosque enano. El
crecimiento más lento en altura también disminuye
la exposición a los vientos en la parte más alta, lejos
del suelo, reduciendo el arrastre sobre la copa.

México y el Caribe (Cap. 2, El entorno físico).
Durante los temporales, los vientos sostenidos por
el dosel del bosque enano de Brillante pueden
alcanzar velocidades mayores a 100 km hr-1. Las
ráfagas son incluso más fuertes, las cuales hacen
crujir y gemir a los árboles. El suelo, queda como
atado y enmarañado por las raíces superficiales,
rocas y arcadas; el rugir del viento es salpicado con
el sonido de la madera al romperse y de los árboles
al caer. Entre 5 y 10 de tales tormentas suelen
ocurrir en la mayoría de los años. ¿Qué impacto
tienen esas tormentas en el bosque?
En el año 1982, se mapearon y midieron la
totalidad de los 72 claros recientes por caída de
árboles en la ladera de barlovento, en las 12 ha del
área de estudio. Usamos una version modificada de
la definición de claro de Brokaw (1982): un área
abierta por la caída de árboles o ramas, o bajo
árboles muertos en pie, donde las plantas vivas más
altas no pasan de 3 m de altura y son menores al
50% de la altura de los árboles del dosel
circundante. Esto
delimita
claramente
la
interrupción del dosel, aun en los matorrales de
bosque enano. La muestra se extendió al resto de la
cuenca en 1983, cuando se volvió a medir la
muestra de 1982. En años posteriores y hasta 1996,
se buscaron claros nuevos en la totalidad de la
cuenca en estudio (Fig. 9.4). Censos mensuales
entre junio de 1986 y julio de 1987 revelaron que el
88% de los claros fueron abiertos por caída de
árboles durante los temporales de la época de
vientos (diciembre de 1986 y enero de 1987). Si
bien esas tormentas tienen fuerza huracanada a
nivel local, los daños catastróficos que se asocian a
los grandes huracanes de las Antillas (Lugo et al.
1983, Brokaw y Walker 1991, Foster y Boose 1995)
no se conocen en la Cordillera de Tilarán.

Perturbaciones naturales en Brillante—Los
árboles suelen caer con particular frecuencia
durante los "nortes" o "temporales”, que son
tormentas de invierno producidas por el impacto de
masas de aire polar que se mueven hacia el sur
desde las Grandes Planicies de Norte América,
hacia los flujos de vientos alisios del Golfo de
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Figura	
  9.4.	
  Mapa	
  topográfico	
  de	
  la	
  cuenca	
  de	
  estudio	
  en	
  los	
  Cerros	
  Centinelas.	
  La	
  cabecera	
  del	
  acantilado	
  de	
  Peñas	
  
Blancas	
  se	
  ubica	
  al	
  este	
  de	
  la	
  cuenca.	
  Se	
  muestran	
  los	
  claros	
  de	
  tres	
  años;	
  aquellos	
  de	
  julio	
  de	
  1987	
  a	
  junio	
  de	
  1988	
  están	
  
marcados	
  con	
  sombreado	
  fino,	
  los	
  de	
  julio	
  de	
  1988-‐junio	
  de	
  1989	
  con	
  sombreado	
  grueso,	
  los	
  de	
  julio	
  de	
  1985-‐junio	
  de	
  
1990	
  con	
  relleno	
  completo.	
  Los	
  contornos	
  son	
  desde	
  un	
  punto	
  de	
  referencia	
  arbitrario	
  a	
  una	
  altitud	
  aproximada	
  de	
  1560	
  
m.	
  

Los análisis demográficos realizados con
Didymopanax pittieri, una hemiepífita facultativa,
sugieren que el bosque enano está casi en equilibrio
y que no es resultado de catástrofes pasadas
(Lawton 1980). Una subpoblación de esa pionera en
el bosque enano ocupaba la cresta límite de
sotavento de la zona de estudio en Brillante. La
totalidad de los 503 individuos de D. pittieri con >
50 cm de altura y que crecían dentro los 3 m del
suelo en esa subpoblación fueron mapeados,
etiquetados y medidos. La nueva medición
realizada un año más tarde reveló la existencia de
crecimiento y tasas de mortalidad específicas del
	
  

tamaño. En razón que el establecimiento de
brinzales vigorosos de D. pittieri solamente ocurre
en claros por caída de árboles o aperturas similares
en el dosel, el número de brinzales que ingresa en la
población fue calculado como el promedio del
número de brinzales por claro y el número de
nuevos claros en el año del censo. Si hubieran
ocurrido clareos catastróficos, las poblaciones de D.
pittieri estarían dominadas por individuos
establecidos como parte de las secuelas de las
catástrofes y hubiean crecido juntos, con una
subsecuente falta de establecimiento de nuevos
brinzales. La población debería exhibir una
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distribución
de
tamaños
(o
edades)
demográficamente inestable.
Sin embargo, se observan muchos brinzales y
juveniles en la población, lo cual sugiere que no
existe una falla en la regeneración actual. Las
proyecciones poblacionales usando un modelo
matricial, con las probabilidades de transición entre
clases medidas en los intervalos intercensales
resultaron en una distribución estable por edades
que no difería de la observada. Debido a que la
pionera dominante, D. pittieri, parece mostrarse
demográficamente estable, el bosque debe estar en
un estado de cuasi equilibrio; el bosque enano es,
por tanto, una característica estable de la vegetación
de la Cordillera.
Si bien los claros por caída de árboles están
balanceados por el rebrote para mantener ese estado
de cuasi equilibrio a la escala de pequeñas cuencas,
la tasa de perturbación es alta y variable. En el
periodo entre 1981 y 1990, se formaron entre 13 y
93 claros cada año en las 10,6 ha del área de estudio
en Brillante (media geométrica = 33; intervalo de
confianza [IC] 95% = 23-48). Esto resultó en una
superficie abierta equivalente a un rango entre 0,6%
y 3,8% del área estudiada cada año, con una
variación del 600%. El tiempo de renovación
(calculado con la media geométrica del área abierta
por año) fue de 77 años (IC 95% = 51-116 años).
Los regímenes de perturbación en otros bosques
de Monteverde son similares. Los claros
representaron 1,5% de cinco transectas lineales de
0,5 km a través de los bosques nubosos de
barlovento y sotavento cada año (Murray 1986,
1988). Estos valores para el bosque de Monteverde
son similares a aquellos de otros bosques
neotropicales de tierras bajas (Brokaw 1985,
Denslow 1987, Hartshorn 1990). Sin embargo, los
tiempos de renovación calculados para periodos de
tres años en la muestra de Brillante abarcaron un
rango de 51 a 147 años, debido a la variación entre
años; lo cual realza la importancia de los estudios
de largo plazo.

despojadas de vegetación por deslizamientos o
tormentas catastróficas) a centímetros cuadrados
(en el espacio entre las hojas). Todos los claros
mayores a 4 m2 en proyección plana que se hallaron
en el área de estudio del Cerro de los Centinelas, en
Monteverde, se incluyeron en los censos de claros,
considerando ese como el límite inferior para que
una especie intolerante a la sombra logre
establecerse en el bosque enano.
La mayoría de los claros son pequeños. En la
ladera de barlovento del área de estudio, 55% de los
claros son <15 m2, mientras que <5% tienen
superficies >105 m2 (Lawton y Putz 1988). Sin
embargo, ese 5% más grande contribuye más de un
tercio al área total abierta por perturbaciones. Estos
patrones aplican en cualquier otro sitio en los
bosques nubosos de Monteverde. Por ejemplo, en
las cinco transectas lineales de 0,5 km que realizó
Murray (1986, 1988), el 57% de los claros fue <5
m2; pero el 5% fueron >200 m2. Estos últimos
cubrieron la mayor parte de la superficie abierta.
En un estudio de 88 claros del bosque enano de
la ladera de barlovento de nuestra área de estudio,
medimos los siguientes atributos: área en claro,
apertura del claro (apertura angular desde el centro
del claro hacia el cielo), el área cubierta por troncos
nodriza > 20 cm de diámetro, el área de suelo
mineral perturbado en forma de pozos y montículos
al desarraigarse los árboles, el tamaño e identidad
del árbol que marcaba el claro, se anotó también si
ese árbol (el que marcaba el claro) se rompió o
quedó desarraigado, la altura sobre el piso a la cual
ocurrió la falla y, para un subgrupo de los claros,
medimos la radiación fotosintéticamente activa
(photosynthetically active radiation PAR, 400-700
nm) en el centro del claro y a 1,5 m sobre el suelo
(Lawton y Putz 1988). El 41% de estos claros se
formó por árboles desarraigados, el 39% por árboles
rotos y el resto por caída de ramas, colapso de
masas de epífitas o árboles muertos en pie por caída
de rayos.
Una característica singular de los bosques
enanos es que algunos árboles caen lentamente. Los
árboles que se rompen caen rápidamente, pero el
desarraigamiento puede tomar meses o incluso
años. Muchos árboles de bosque enano tienen
coronas fuertes, de modo que cuando se derrumban
no caen formando una pila de escombros en el piso
del bosque, sino que permanecen intactos, con el
tronco suspendido por encima del suelo, lo cual
frecuentemente resulta en un crecimiento
exuberante de las hemiepífitas de sus troncos

Variación entre claros –No todos los claros en
el dosel son creados iguales. Esta observación es
central a la sugerencia de que la diversidad de
árboles tropicales (y la diversidad de animales
dependiente de aquella) es resultado, en parte, de la
especialización en el “nicho de regeneración”
("regeneration niche", Ricklefs 1977, Denslow
1980, Hartshorn 1980, Orians 1982, Brokaw 1985).
Los claros varían drásticamente en tamaño, entre
algunas hectáreas (en áreas que quedaron
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(Lawton y Putz 1988, Williams-Linera y Lawton
1995; ver Putz, “Árboles sobre árboles”).
Muchos atributos de los claros están
correlacionados. Con el mismo grupo de datos de
los claros, el área del claro (transformada
logarítmicamente) se correlacionó con la apertura
del claro (r = 0,51), con el diámetro del árbol
marcador del claro (r = 0,72), con el área de troncos
nodriza (transformada con logaritmos; r = 0,83) y
con el área de suelo perturbado (transformada con
logaritmos; r = 0,47). Los árboles más grandes
forman claros de mayor tamaño, que a la vez dejan
más troncos nodriza y generan más pozos y
montículos, si es que se desarraigan. El área de
troncos nodriza, que es importante para un grupo de
especies de árboles intolerantes a la sombra, cuyos
brinzales están especializados para establecerse en
troncos
caídos,
está
relacionada
independientemente con el área de claro
(transformada con logaritmos; correlación parcial r
= 0,60), con el diámetro del árbol que marca el
claro (correlación parcial r = 0,54), la altura de la
parte rota (correlación parcial r = -0,23) y la
apertura del claro (correlación parcial r = 0,22;
Lawton y Putz 1988).
Debido a que muchos atributos de los claros
están relacionados con el tamaño estos en
Monteverde y otros bosques (Denslow 1980, 1987,
Brokaw 1985), existe la tentación de usar el área del
claro como un indicador (proxy) para organizar la
variación que existe entre los claros. Un análisis de
componentes principales de la variación entre claros
en nuestro sitio de estudio ilustra estos riesgos
(Lawton y Putz 1988). El primer componente
principal, que da cuenta de la mitad de la variación
entre claros, es un contraste entre las medidas de
tamaño del claro y la altura a la cual se rompe el
árbol que formó el claro. El segundo componente
principal, que da cuenta de 1/6 de la variación,

	
  

contrasta la apertura del claro (openness) con la
posición del claro en la ladera, la altura a la cual se
rompió el árbol y el área del claro. Tanto el tamaño
del árbol que cae, como la magnitud del área de
troncos nodriza creada están mejor correlacionados
con el primer componente principal, que lo que está
el área del claro. El área del claro, la apertura del
claro, el diámetro del árbol que formó el claro, el
área de troncos nodriza y el suelo mineral
perturbado son, todas ellas, características
importantes del claro. Si bien las inter-correlaciones
parecen intuitivamente correctas, cada claro
presenta sus propias oportunidades y riesgos para
los juveniles y no puede ser caracterizado por una
simple medida de su tamaño (área).
Claros y disponibilidad de luz –La penetración
de luz en el sotobosque de los bosques de
Monteverde depende en gran manera de la
naturaleza de la ruptura del dosel por la caída de
árboles y ramas grandes (Lawton 1990). La
cantidad de luz en el medio de un claro depende
logarítmicamente del tamaño del claro. Los claros
de mayor tamaño reciben más luz que los pequeños,
pero esta diferencia en la luz que ingresa se reduce
a medida que disminuye el efecto de los árboles
adyacentes que actúan no permitiendo la entrada de
la luz oblicua. La apertura del claro es un mejor
indicador de disponibilidad de luz, que el tamaño
(área) del claro. Un claro pequeño rodeado de
árboles de baja altura puede ser tan “abierto” como
un claro grande rodeado de árboles más altos (Figs.
9.5, 9.6). Esta relación tiene importantes
implicancias en la Cordillera de Tilarán, donde la
estatura del bosque varía drásticamente con la
exposición al viento. Los claros en el bosque enano
pueden estar bien iluminados, aunque sean
pequeños.
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Figura	
  9.5.	
  (arriba)	
  Claro	
  237,	
  en	
  el	
  bosque	
  más	
  alto	
  del	
  fondo	
  de	
  la	
  cañada	
  de	
  la	
  cuenca	
  de	
  estudio	
  en	
  los	
  Cerros	
  
Centinelas.	
  Un	
  Ficus	
  crassiuscula	
  de	
  1,5	
  m	
  de	
  dap	
  (diámetro	
  a	
  la	
  altura	
  del	
  pecho),	
  desarraigado,	
  que	
  a	
  su	
  vez	
  desarraigó	
  
un	
  Guarea	
  tuisana	
  de	
  40	
  cm	
  dap.	
  Las	
  líneas	
  verticales	
  punteadas	
  muestran	
  los	
  bordes	
  del	
  claro.	
  Las	
  isoclinas	
  de	
  densidad	
  
de	
  flujo	
  de	
  fotones	
  fotosintéticos	
  (PPFD)	
  son	
  (desde	
  el	
  fondo)	
  0,1;	
  0,25;	
  0,5	
  y	
  0,75	
  de	
  aquella	
  sobre	
  el	
  dosel	
  del	
  bosque.	
  El	
  
o
o
azimut	
  de	
  izquierda	
  a	
  derecha	
  en	
  el	
  perfil	
  superior	
  es	
  0 .	
  El	
  azimut	
  de	
  izquierda	
  a	
  derecha	
  en	
  el	
  perfil	
  inferior	
  es	
  de	
  270 .	
  
Figura	
  9.6.	
  (abajo)	
  Claro	
  214	
  en	
  el	
  bosque	
  enano,	
  a	
  lo	
  largo	
  de	
  la	
  cresta	
  que	
  limita	
  la	
  cuenca	
  de	
  estudio	
  en	
  los	
  Cerros	
  
Centinelas.	
  Una	
  Clusia	
  sp.	
  (con	
  troncos	
  de	
  45	
  y	
  55	
  cm	
  de	
  grosor)	
  cayó	
  en	
  un	
  periodo	
  de	
  cinco	
  años.	
  El	
  claro	
  que	
  se	
  indica	
  
o
con	
  líneas	
  punteadas	
  horizontales	
  es	
  el	
  último	
  episodio.	
  El	
  azimut	
  de	
  izquierda	
  a	
  derecha	
  en	
  el	
  perfil	
  superior	
  es	
  de	
  90 .	
  El	
  
o
azimut	
  de	
  izquierda	
  a	
  derecha	
  en	
  el	
  perfil	
  inferior	
  es	
  de	
  180 .	
  Las	
  isoclinas	
  de	
  PPFD	
  son	
  como	
  en	
  la	
  Fig.	
  9.5.	
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Los claros también pueden contribuir a la
iluminación del interior del bosque adyacente, lo
cual crea un “claro extendido” ("extended gap";
Runkle 1982). El impacto de las perturbaciones al
dosel sobre la disponibilidad de luz en el interior
del bosque es complejo (Lawton 1990). En el
bosque enano, la radiación fotosintéticamente activa
decrece con incrementos en la distancia al siguiente
claro, pero la correlación no es fuerte. En los
bosques de mayor altura en zonas más bajas, la
disponibilidad de luz no está correlacionada con la
distancia al siguiente claro. La disponibilidad de luz
en claros particulares sugiere que algunos claros
están separados del interior del bosque adyacente
por una especie de muralla de vegetación de borde
bien desarrollada (Figs. 9.5, 9.6). Si bien todo el
rebrote promueve el desarrollo de ese borde
(Williams-Linera 1990), algunos claros producen
este límite desde un inicio, debido a la historia de
perturbaciones anteriores o a lo caprichoso de la
estructura de la vegetación del sotobosque y la
formación de claros.
	
  

Nuestro estudio demuestra ese patrón (Lawton y
Putz 1988). En un episodio anterior de formación
de un claro, el tronco de un árbol grande de
Hieronyma poasana (57 en Fig. 9.7), ubicado en el
borde sur del claro 206, se rompió a una altura de 6
m sobre el suelo. La porción de la copa de aquel
primer claro fue rellenada por un individuo grande
de Urera elata (62 en Fig. 9.7), mientras que el
extremo opuesto (ahora el límite del claro 206) se
rellenó con rebrotes de Hieronyma y hemiepífitas
que crecieron sobre el tronco roto de Hieronyma; el
sotobosque fue cubierto por helechos arbóreos. El
resultado fue una pared de vegetación que evitaba
efectivamente que la luz que ingresaba a este claro
penetrara al sotobosque. Dado que los claros están
agregados, estos efectos históricos locales son
comunes y las generalizaciones que puedan hacerse
acerca de la influencia de los claros sobre el
ambiente lumínico del sotobosque vecino son
limitadas.

	
  
Figura	
  9.7.	
  Claro	
  206,	
  en	
  el	
  bosque	
  nuboso	
  más	
  alto,	
  en	
  la	
  porción	
  superior	
  de	
  la	
  cañada	
  de	
  la	
  cuenca	
  de	
  estudio	
  de	
  los	
  
Cerros	
  Centinelas.	
  Un	
  Dendropanax	
  gonatopodus	
  (35	
  cm	
  dap)	
  quebrado	
  a	
  9	
  m	
  sobre	
  el	
  suelo.	
  El	
  árbol	
  grande	
  en	
  el	
  perfil	
  
o
superior	
  es	
  Ficus	
  crassiuscula.	
  El	
  azimut	
  de	
  izquierda	
  a	
  derecha	
  en	
  el	
  perfil	
  superior	
  es	
  de	
  270 .	
  El	
  azimut	
  de	
  izquierda	
  a	
  
o
derecha	
  en	
  el	
  perfil	
  inferior	
  es	
  180 .	
  Las	
  isoclinas	
  de	
  densidad	
  del	
  flujo	
  de	
  fotones	
  fotosintéticos	
  son	
  como	
  en	
  la	
  Fig.	
  9.5.	
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Colonización de claros y la partición de las
oportunidades de regeneración –Aún se debate si
las perturbaciones naturales proveen suficiente
heterogeneidad ambiental para contribuir a la
evolución y mantenimiento de la diversidad de
árboles tropicales (van Steenis 1956, Ashton 1969,
Grubb 1977, Ricklefs 1977, Connell 1978, Denslow
1980, 1987, Orians 1982, Hubbell y Foster 1986).
En el bosque enano de la Cordillera de Tilarán
existen dos gremios conspicuos de especies de
árboles colonizadores de claros: especies que
ocupan el suelo mineral expuesto y aquellas que
ocupan los troncos nodriza (Lawton y Putz 1988).
De los 557 brinzales que colonizaron los ocho
claros (8-78 meses de edad) formados en el bosque
enano de nuestro sitio de estudio, 56 (8,3 brinzales
m-2) estaban en el 3% del área de claros cubierta por
suelo perturbado que quedó como pozos y
montículos, 168 brinzales (6,4 m-2) quedaron en el
10% de la superficie de los claros, que estaba
cubierta por troncos nodriza y 333 (1.3 brinzales m2
) quedaron en otros sustratos, principalmente
hojarasca cubierta por suelo, que abarcaba el 87%
de la superficie de los claros. El grupo de especies
que colonizó el suelo de pozos y montículos incluía
Guettarda poasana, que posee un centro de
distribución local hacia abajo de las laderas de las
lomas más expuestas, además de Cecropia
polyphebia y Tetrorchidium sp., que son más
abundantes en los bosques más altos y protegidos
del fondo de los barrancos. Todas esas especies
contribuyen al banco de semillas del suelo; G.
poasana contribuye 220 semillas m-2 (E.S.=73), lo
cual consituye el 54% del banco de semillas del
bosque enano. El grupo de especies que ocupan los
troncos nodriza es mayor, siete especies son más
abundantes como brinzales que lo esperado sobre
los troncos nodriza, incluyendo Didymopanax
pittieri, la pionera dominante de bosque enano, y
Clusia sp., la especie dominante de la fase de
regeneración de claros.
Los troncos nodriza y los sitios con pozos y
montículos proveen espacio abierto, lo cual es una
mercancía rara en el denso sotobosque del bosque
enano (Putz 1983, Putz et al. 1983). Los gradientes
verticales en la disponibilidad de luz en los claros
de bosque en regeneración, situados en los densos
matorrales del bosque enano, pueden ser fuertes
(Lawton 1990), por lo cual el establecimiento sobre
troncos nodriza puede ofrecer una partida ventajosa
en la competencia por luz. Los brinzales de especies
que crecen sobre troncos nodriza llegan por dos
rutas. Especies de los géneros Conostegia y
	
  

Miconia (Melastomataceae) se establecen sobre
troncos nodriza con frecuencia, pero casi nunca
crecen sobre árboles vivos (aunque el epifitismo
“accidental” es común en las condiciones
perhúmedas de los bosques nubosos de
Monteverde; Williams-Linera y Lawton 1995). Este
patrón sugiere que los brinzales sólo se establecen
cerca del suelo, quizás por limitaciones en el
crecimiento radicular y el acceso a agua y
nutrientes. Por el contrario, Didymopanax pittieri,
Oreopanax nubigenus, Cosmibuena valerii, Blakea
chlorantha y Clusia sp. son especies comunes, tanto
como especies del dosel del bosque enano,
establecidas sobre troncos nodriza, como también
en forma de hemiepífitas en los bosque nubosos
más altos. Las plántulas y brinzales epífitos de esas
especies comúnmente sobreviven al colapso del
árbol hospedero; los individuos reorientan su
crecimiento y se tornan vigorosos componentes de
la regeneración del claro (Lawton y Putz 1988,
Williams-Linera y Lawton 1995; ver Putz, “Árboles
sobre árboles”).
Tasa de regeneración de la fase de claro —La
altura y composición de la vegetación de los claros
cambia rápidamente durante el rebrote (Lawton y
Putz 1988). El suelo desnudo y la madera son
cubiertos en 2-3 años, cuando el matorral del
rebrote alcanza 1-4 m de altura. La contribución de
los árboles del dosel a la regeneración del dosel
mismo incrementa de ~10% a los 8 meses de
formarse el claro a ~50% a los 78 meses. La tasa de
crecimiento en altura es lenta, comparada con la de
bosques de tierras bajas, lo cual puede deberse a las
diferencias en los patrones de asignación de
biomasa. Los árboles del bosque enano suelen tener
madera densa (Lawton 1984) y troncos y ramas
principales gruesos, en relación a su altura (Shreve
1914,
Brown
1919,
Lawton
1982).
Presumiblemente, estos patrones son respuestas
adaptativas a la fuerte presión selectiva del viento.
La tasa de rebrote en relación con la altura
promedio del dosel y de los árboles emergentes es
similar a aquella de lugares en tierras bajas. El
rebrote de pioneras al 50% de la altura del dosel (34 m en el bosque enano, 12-15 m en bosques de
tierras bajas) requiere unos seis años en cada sitio
(Brokaw 1985, Lawton y Putz 1988).
La superficie foliar también se recupera
rápidamente después de una perturbación,
incrementando logarítmicamente con la edad y la
superficie del claro (Lawton y Putz 1988). En claros
de 10 m2, la superficie foliar se recupera al 50% de
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la fase madura (índice de área foliar de 5,1). La
recuperación del área foliar en claros de 120 m2 se
logra en un 75% en tres años y en >90% en un
periodo de seis años. La recuperación de la
superficie foliar tiene implicancias en la
recuperación de la capacidad productiva,
inmovilización de nutrientes y mitigación del poder
erosivo de la lluvia.

menores, es necesario prestar atención a los
componentes ligados a las perturbaciones sobre la
estructura del ecosistema, para una mejor
extrapolación a escalas de cuenca y pasisaje.
Investigación en el futuro –El problema de la
diversidad de especies sigue siendo un tema crucial,
tanto en el campo teórico, como aplicado de la
ecología. Un área montañosa como la Cordillera de
Tilarán ofrece una perspectiva diferente sobre la
evolución y el mantenimiento ecológico de la
diversidad biológica, que aquella derivada de las
regiones más bajas. Los gradientes ambientales son
más fuertes en las montañas y ofrecen
oportunidades más claras para estudiar la
distribución de recursos.
La estructura y composición de la vegetación
varía fuertemente en la Cordillera de Tilarán, pero
se han trabajado pocas preguntas sobre patrones y
procesos en esta región. El vínculo entre los
procesos geomorfológicos y la vegetación merece
particular atención. Los deslizamientos son
escultores dinámicos de las laderas empinadas e
inician una dinámica de parches muy evidente a lo
largo de la región. Conocemos muy poco de las
escalas temporales que involucra esa dinámica de
parches y nada acerca de la retroalimentación entre
la estructura de la vegetación a nivel local y la
estabilidad de las laderas. Las relaciones entre la
exposición al viento, la estructura de la vegetación
y su dinámica también requieren un estudio de tipo
cuantitativo a escala de paisaje. La exposición a los
vientos alisios establece gradientes evidentes en la
disponibilidad de agua y las tensiones mecánicas en
la Cordillera, pero no se ha documentado su
influencia en la dinámica temporal, ni espacial del
bosque. Otras preguntas sobre estabilidad ecológica
involucran la persistencia de los distintos tipos de
vegetación, tales como pantanos, bosques enanos en
las lomas y vegetación de riscos xéricos. Se
requieren ambiciosos programas de monitoreo de
largo plazo para responder estas preguntas, pero
otras pueden ser trabajadas en sus componentes
críticos con estudios pequeños, bien diseñados.

Patrones de perturbación natural y
regeneración a nivel de paisaje —Las
perturbaciones naturales imponen un patrón sobre la
vegetación; Hubbell (1979) comparó los bosques a
un palimpsesto, un pergamino sobre el cual se
escribió, se borró y se volvió a escribir. Al igual que
el reuso de un pergamino no era un evento al azar,
las perturbaciones naturales sobre los bosques y su
recuperación no son igualmente probables en
cualquier lugar. Los claros en el bosque enano de
Monteverde están agregados; demasiados claros
tienen su centro en un radio de 20 m de los centros
de otros claros de edad similar, como para
considerarlos un proceso aleatorio (Lawton y Putz
1988). Este patrón puede deberse a la escala del
impacto de las ráfagas de viento, que producirían
una caída simultánea de árboles cercanos entre sí.
Un mecanismo para explicar esto último es que el
crecimiento asimétrico de la copa hacia los claros
incrementa la probabilidad de caída del árbol en esa
dirección (Young y Hubbell 1991). La pérdida de
los vecinos también puede incrementar la
exposición al viento en situaciones como las del
bosque enano de Monteverde.
Cualquiera sea el mecanismo, la agregación de
las perturbaciones impone una estructura espacial
sobre los rodales a escala mayor que árboles
individuales, lo cual debe tomarse en cuenta para el
diseño de estudios ecológicos. Si existen más
centros de claro a distancias de 20 m entre uno y
otro que lo esperado por azar, entonces existen
parches perturbados cada 40-50 m (equivalente a la
suma de 4-5 alturas de árboles emergentes) en el
bosque enano. Esta forma de agregación (0,25 ha)
de los claros es grande en relación al tamaño de los
rodales del bosque enano, que normalmente tienen
2-10 ha. Si se puede tomar la altura del dosel como
una medida natural y los bosques de dosel más alto
muestran una agregación similar de las
perturbaciones, entonces debería existir un patrón
espacial a una escala de 1 ha para un bosque de 30
m de altura. Dado que el muestreo intensivo de los
atributos de la vegetación y los procesos
ecosistémicos generalmente se hace a escalas
	
  

	
  

9.1.2. Bosque nuboso de sotavento

	
  

Descripción general del bosque –En 1987 se
inició un estudio de largo plazo para caracterizar la
estructura, composición y dinámica de un área
(entre1480-1550 m) en el bosque nuboso de
sotavento, del bosque montano húmedo más bajo
(Lawton y Dryer 1980). El área de estudio (4 ha)
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está situada en el área designada como Área de
Investigación de la Reserva, unos 3 km al oeste del
Centro de Visitantes (Fig. 9.8). El bosque está
compuesto por árboles entre 15-30 m de altura, con
un subdosel bien desarrollado. Las epífitas son
diversas y abundantes (Nadkarni 1986a, Ingram y
Nadkarni 1993). En dicho sitio se midieron la
densidad y tamaño de los árboles (diámetro a la
altura del pecho, DAP) con precisión de 0,1 cm; y
	
  

la altura se estimó con precisión de 1 m para los
árboles con DAP > 10 cm. Casi todos los árboles
con DAP > 30 cm albergaban grandes hemiepífitas,
briófitas, hierbas y arbustos leñosos en una maraña
de raíces y humus de unos 30 cm de grosor, en la
superficie de las ramas al interior de las copas. El
clima del área de estudio corresponde a la
descripción del bosque de ladera de sotavento, en el
Capítulo 2 (El entorno físico).

	
  
Figura.	
  9.8.	
  Mapa	
  del	
  sitio	
  de	
  estudio,	
  Monteverde,	
  Costa	
  Rica.	
  Los	
  círculos	
  pequeños	
  indican	
  la	
  estación	
  biológica	
  de	
  la	
  
Reserva.	
  El	
  cuadrado	
  negro	
  representa	
  la	
  parcela	
  de	
  estudio	
  de	
  4	
  ha	
  (de	
  Nadkarni	
  et	
  al.	
  1995).	
  

Suelos del bosque –Se excavaron cuatro
calicatas (1 x 1 x 2 m de profundidad) en el piso del
bosque del área de estudio. Los suelos
constantemente húmedos del piso del bosque son
derivados de riolitas volcánicas y clasificados como
Typic Dystrandept (Vance y Nadkarni 1990;
	
  

Cuadro 9.1). Estos suelos volcánicos son
considerados bastante fértiles y de reciente
deposición; además de compartir características con
suelos de otros bosques nubosos tropicales a
altitudes similares.

486

	
  
Cuadro 9.1. Descripción del suelo del área de estudio de bosque nuboso de sotavento en Monteverde (Vance y Nadkarni 1992)

	
  
Los estudios sobre interacciones raíces-suelos en
bosques montanos tropicales se han centrado casi
exclusivamente en el piso del bosque. Sin embargo,
tanto en Monteverde como en otros bosques
tropicales, existe una cantidad considerable de
materia orgánica en las copas de los árboles (Pócs
1980, Nadkarni 1984). Esa materia orgánica,
conocida como “humus de copa” ("crown humus",
sensu Jenik 1973), es generada por la
descomposición de las epífitas, la corteza de los
árboles hospederos, los detritos del dosel que son
interceptados en su caída y los nutrientes
inorgánicos provenientes de fuentes atmosféricas
(Nadkarni y Matelson 1991). El material puede
acumularse en capas de 30 cm de espesor sobre las
superficies de las ramas grandes, en hendiduras en
la corteza y en los ángulos de las bifurcaciones de
los troncos; y alberga una gran diversidad y
biomasa de plantas epífitas, además de
invertebrados y vertebrados asociados a ellas, que
en algunos casos solamente se hallan en el
microhábitat del dosel (Longino y Nadkarni 1990).
Este tipo de suelo arbóreo es frecuentemente
penetrado por raíces y otras estructuras de
absorción de epífitas vasculares y no vasculares y,
en algunos casos, por las “raíces adventicias” del
dosel ("canopy roots") del árbol hospedero
(Nadkarni 1981). La función de este tipo de suelo es
como lugar de almacenaje	
   de nutrientes enlazados

	
  

orgánicamente (organically bound) y como un
acumulador de nutrientes ("nutrient capacitor")
para nutrientes inorgánicos que entran de fuentes
atmosféricas y materiales mineralizados in situ
(Nadkarni 1984). Este sustrato arbóreo nunca ha
sido clasificado usando alguno de los sistemas
taxonómicos de suelos y sus características son
poco conocidas (Putz y Holbrook 1989, Vance y
Nadkarni 1990; Cuadro 9.2; ver Clark y Nadkarni
“Variabilidad de microclimas”). Tal como ocurre
con el horizonte H del suelo, la materia orgánica
epifítica (epiphytic organic matter EM) alberga una
comunidad microbiana activa; aunque las tasas de
nitrificación están suprimidas en el dosel, en
relación al piso del bosque (Vance y Nadkarni
1990; ver Vance y Nadkarni “Biomasa y actividad
microbiana en la materia orgánica del dosel y el
piso del bosque en Monteverde”). La comunidad de
invertebrados en el suelo arbóreo es similar en
composición a la comunidad terrestre a nivel de
órdenes, pero la densidad general de los
invertebrados es mucho menor en el dosel, lo cual
puede conducir a diferencias en el procesamiento de
los nutrientes (Nadkarni y Longino 1990; ver
Nadkarni y Longino “Invertebrados del dosel y la
materia orgánica del suelo en Monteverde”).
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Cuadro 9.2. Comparación de material orgánico epífito y del suelo del bosque.

	
  
Porcentaje promedio de C y N, cocientes C/N y pH de la materia orgánica de origen epífito (EM), y materia orgánica tomada
entre 0-10 cm debajo del suelo del bosque (FF-H) y entre 10-20 cm debajo del suelo (FF-A), en el sitio de estudio de
Monteverde, Costa Rica. Las muestras se tomaron en mayo de 1987. Las muestras de dosel están compuestas de 3 a 5 ramas por
árbol, de 13 árboles, localizados 1-3 m de un tronco central y a una altura de 16-23 m sobre el suelo. Las muestras
correspondientes al suelo provienen de 20 muestras tomadas de lugares aleatorios y mezcladas en 6 muestras compuestas para
cada horizonte (Vance y Nadkarni 1990).

	
  
La humedad y temperatura del suelo son
particularmente importantes para la distribución de
los organismos en el suelo. Las diferencias en los
regímenes de humedad y temperatura del suelo
pueden ser pronunciadas, incluso a escala espacial
pequeña en los bosques nubosos, donde la
nubosidad y el viento varían estacionalmente. Los
suelos del dosel pueden reflejar la mayor
temperatura del aire a ese nivel (Cachan y Duval
1963), además de mayor velocidad del viento
(Lawton 1982) y menor humedad (Longman y
Jenik 1987), en relación al piso del bosque.
Realizamos mediciones de la temperatura y
humedad del suelo en un sitio del bosque nuboso de
sotavento por 42 meses, tanto en el piso del bosque,
como en el dosel (Bohlman et al. 1995). Las
temperaturas del material del dosel y del piso del

	
  

bosque flutuaron a lo largo del año (rango = 11,521,0 oC), pero permanecieron dentro de un
promedio de 1oC una de la otra, para cada intervalo
de medición. Tanto el material del dosel, como el
del piso del bosque estuvieron húmedos durante
toda la estación de lluvias y la de neblinas (más de
70% de contenido de agua). Sin embargo, el humus
del dosel pasó por periodos de rápida y severa
deshidratación (20-40% contenido de agua) durante
la estación seca, mientras que los suelos del piso del
bosque mantuvieron un contenido de agua
relativamente constante (60-70%; Fig. 9.9). Las
condiciones de humedad más extremas y
fluctuantes en el material orgánico del dosel pueden
afectar la distribución y actividad de las plantas
epífitas y los organismos del dosel asociados.
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Figura.	
  9.9.	
  Contenido	
  de	
  humedad	
  de	
  la	
  materia	
  orgánica	
  del	
  dosel	
  (C-‐H)	
  y	
  del	
  horizonte	
  H	
  de	
  suelo	
  del	
  bosque	
  (FF-‐H)	
  en	
  
el	
  área	
  de	
  estudio	
  en	
  Monteverde.	
  El	
  contenido	
  de	
  humedad,	
  determinado	
  en	
  muestras	
  de	
  10	
  g	
  tomadas	
  de	
  los	
  10	
  cm	
  
superiores	
  del	
  suelo,	
  está	
  expresado	
  como	
  (contenido	
  de	
  agua/peso	
  total	
  húmedo).	
  Los	
  asteriscos	
  (*)	
  representan	
  
diferencias	
  significativas	
  (P<0,05)	
  entre	
  C-‐H	
  y	
  FF-‐H	
  (de	
  Bohlman	
  et	
  al.	
  1995).	
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Estructura del bosque –En las 4 ha del área de
estudio, los troncos fueron categorizados como:
grandes (DAP [diámetro a la altura del pecho]> 30
cm), medianos (DAP 10-30 cm) o pequeños (DAP
2-10 cm); e identificados a nivel de especie por W.
Haber y E. Bello (Nadkarni et al. 1995). Con base
en una muestra de 1850 individuos, la densidad
general de troncos vivos en todas las clases de
tamaño fue de 2062 individuos ha-1 (159, 396 y
1507 troncos grandes, medianos y pequeños,
respectivamente). El promedio de DAP fue 65,5
cm; la altura del dosel estuvo entre 18 y 25 m. La
distribución de frecuencias de las clases de tamaño
tuvo forma de J invertida, lo cual es típico de
rodales maduros, con muchos individuos pequeños
y pocos grandes. Más de la mitad del área basal
total estuvo representada por árboles con DAP >50
cm. El 30% del área basal total estuvo constituida
por los árboles más grandes (DAP >90 cm), que
comprendían sólo el 1% de los troncos (Nadkarni et
al. 1995).

Composición del bosque –Los árboles censados
representaron 114 especies, en 83 géneros y 47
familias; y variaron entre las distintas clases de
tamaño. La distribución de los troncos entre los taxa
fue desigual, más de la mitad de los individuos
pertenecía a miembros de las tres familias más
comunes. Los troncos de miembros de 26 familias
representaron menos del 1% del área basal relativa
(Cuadro 9.3). Ordenando el área basal relativa de
todos los troncos > 10 cm de los árboles para
aquellas subparcelas en las cuales se tenía
identificadas las especies, se elaboró una curva de
dominancia-diversidad al nivel de especie. Seis
especies constituyeron más del 97% del área basal
porcentual, lo cual ilustra la fuerte dominancia de
unas pocas especies. Una especie dominante fue
Ocotea tonduzii, que alcanzó un 23% del área basal
total, y una familia dominante fue Lauraceae, con el
31% del área basal total (Cuadro 9.3).
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Cuadro 9.3. Familias de árboles con porcentaje del área basal total promedio y densidad promedio (las cifras corresponden al
número de árboles por hectárea).

Las familias dominantes para cada categoría están subrayadas. t=trazas (menos del 1% del área basal; Nadkarni et al. 1995).

	
  
Comparación de la estructura y composición
del bosque de Monteverde con otros bosques –La
densidad de árboles que registramos cae en medio
del rango de densidades registradas para otros sitios
	
  

(Nadkarni et al. 1995; Cuadro 9.4). Solamente un
estudio (Edwards 1977) informa de un área basal
total y una riqueza de especies mayor. La
comparación más interesante con nuestro sitio de
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estudio, por su proximidad y sus similares
precipitación y elevación, es la vegetación del
Volcán Barva (Costa Rica), a 1500 m de altitud, a
unos 40 km de nuestra área de trabajo (Heaney y
Proctor 1990). La densidad de árboles (DAP > 10
cm) en ambos sitios fue casi idéntica (553 ha-1 en
Barva vs. 559 ha-1 en nuestro sitio de trabajo). Sin
embargo, el área basal en Barva fue menos de la
mitad que la de nuestro sitio (Cuadro 9.4). En
Monteverde identificamos casi el doble de especies
que lo que se informa para Barva. Nuestras cifras
provienen de un superficie mayor (3 ha vs. 1 ha).

Sin embargo, para la parcela de 1 ha para la cual se
hicieron identificaciones para todos los individuos
con DAP >10 cm en nuestro sitio, el bosque de
Monteverde resultó ser ligeramente más rico en
especies y familias (76 especies y 39 familias en
Monteverde, comparado con 65 especies y 34
familias en Barva). Se hallaron 28 familias en
común entre Monteverde y Barva, para los árboles
con DAP >10 cm; 18 familias estaban presentes
solamente en el sitio de Monteverde y 7 familias
solamente en el sitio de Barva (Nadkarni et al.
1995).

	
  

Cuadro 9.4. Características estructurales y florales de siete bosques nubosos montano tropicales.

	
  
a

: Ramas < 4cm DAP, b: Ramas > 10 cm DAP, c: Diez parcelas 10 x 10 m, d: Tres parcelas 20 x 10 m, e: Ramas > 20 cm DAP, f:
Una parcela 61 x 7,6 m y g: Ramas 2-10 cm DAP.

	
  
Diferentes taxa dominaron en los dos sitios. La
familia dominante en Barva fue Euphorbiaceae
(14,5% del área basal), la cual sólo representó 1,1%
del área basal total en Monteverde, donde la familia
dominante fue Lauraceae (31% del área basal total);
y ésta familia alcanzó una dominancia de sólo el
5,8% en Barva. Estas diferencias pueden deberse a
los distintos regímenes de perturbación de los
bosques. Los árboles dominantes en el sitio de
Barva suelen ser colinizadores de claros, en
contraste con las especies dominantes en
Monteverde, que son principalmente árboles
longevos de bosque primario. El hecho que el área
basal en Monteverde sea mucho mayor (2,5 más
	
  

grande) que la de Barva también sugiere que las
perturbaciones son más frecuentes en Barva. De esa
manera, las condiciones ambientales y de elevación
similares no necesariamente dictan una estructura y
composición similares en los bosques montanos.
Dinámica del bosque –La forma y frecuencia
con que se pierden las copas de los árboles y la
muerte de los individuos afecta la regeneración del
bosque, el ciclaje de nutrientes y la riqueza de
especies. Existen relativamente pocos estudios
sobre bosques montanos tropicales más bajos. Las
tasas y frecuencia de daño en los árboles podrían
ser mayores en bosques a mayor altitud, por las
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pendientes más pronunciadas de las laderas, suelos
menos estables y mayor exposición al viento. Tanto
las perturbaciones de pequeña escala, tales como la
pérdida de la copa (llamada aquí “daño al árbol”),
como las caídas de árboles son determinadas por
fuerzas climáticas locales, características físicas del
sustrato y atributos biológicos de los árboles (Putz y
Brokaw 1989). Cuando un árbol entero y sus
epífitas asociadas caen al piso del bosque ocurre lo
siguiente: 1) se presentan “pulsaciones” o ingresos
intermitentes de materia orgánica y nutrientes que
luego estarán disponibles para las plantas
enraizadas en el suelo (Denslow 1987); 2) se
incrementa la biomasa del piso del bosque, lo cual
genera hábitats adicionales para organismos
terrestres; 3) se reducen los recursos utilizados por
animales arborícolas y plantas epífitas y se crean
lugares para el anidamiento de especies de aves
clave en la dispersión de semillas (Wheelwright et
al. 1984); 4) se aplastan plántulas, brinzales,
latizales y plantas del sotobosque (Aide 1987); y 5)
se afecta el microclima del claro formado, lo cual
puede facilitar o evitar la germinación de semillas
de algunas especies (Putz y Milton 1982).
Si bien muchos árboles dañados mueren, algunos
continúan con vida produciendo rebrotes desde el
tronco caído y desde sus partes enterradas. La
regeneración de segmentos rotos de plantas
(rebrote) ha sido documentada para algunos árboles
del bosque (Clark y Clark 1989, R. Lawton, com.
pers.) y arbustos (Kinsman 1990). El rebrote de los
individuos dañados podría reemplazar el sustrato
perdido en el mismo lugar y afectar la forma y
duración de la regeneración en el claro de forma
más rápida que la regeneración por plántulas.
Realizamos tres censos de árboles marcados en
el bosque de sotavento en septiembre de los años
1990, 1991 y 1992 (Matelson et al. 1995). El daño
y mortalidad de los árboles fueron divididos en
cinco categorías: 1) troncos rotos en pie,

clasificados por la altura relativa de la rotura (alta,
media, baja); 2) desarraigados (árboles caídos con
raíces expuestas); 3) caídos por golpe
(“knockdowns” – árboles caídos como resultado de
árboles vecinos que los golpearon al caer); 4)
árboles en pie (troncos no quebrados, ni
desarraigados); o 5) perdidos (árboles que no se
hallaron durante el censo). Los troncos rotos en pie
fueron revisados por brotes del follaje durante el
último censo. La longevidad de los troncos rotos en
pie fue calculada por el número de meses entre el
momento del daño y aquel en que notas la caída del
tronco al piso.
Se etiquetaron 1403 árboles. El 5% (77
individuos, ó 19,3 por ha) se clasificaron como
rotos en pie. Un total de 147 árboles murieron o
fueron dañados durante el tiempo de estudio. El
promedio de árboles dañados o muertos fue de 15,9
árboles ha-1 (2,8% de los árboles etiquetados). El
daño a los árboles fue mayor durante los seis meses
de la época húmeda (47%), intermedia en los meses
de la época seca (31%) y más baja en la época de
vientos y neblina (22%) (Matelson et al. 1995).
El 61% de los árboles dañados fueron troncos
rotos en pie, 22% fueron desarraigados, 7% caídos
por golpe, 4% árboles muertos en pie y 10% se
perdieron. La probabilidad de daño o muerte fue
mayor para los árboles más grandes (Fig. 9.10). Los
árboles que resultaron dañados o murieron durante
el estudio pertenecían a 19 familias, 20 géneros y
21 especies (Matelson et al. 1995). Los árboles
murieron en similar proporción a la esperada por la
distribución de frecuencias en la población viva,
para la mayoría de las familias de plantas. Sin
embargo, la tasa de mortalidad de los árboles de tres
genéros (Cecropia, Hampea y Heliocarpus) fue
mucho mayor a la esperada, más del doble de sus
proporciones en las poblaciones marcadas. Es
notable que esos árboles son colonizadores de
claros, de rápido crecimiento y corta vida.
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Figura.	
  9.10.	
  Distribución	
  por	
  clases	
  de	
  tamaño	
  (porcentaje	
  del	
  total	
  de	
  fustes)	
  de	
  los	
  147	
  árboles	
  dañados	
  o	
  muertos	
  
durante	
  el	
  estudio,	
  divididos	
  en	
  cinco	
  categorías	
  (MI,	
  perdidos;	
  SD,	
  muertos	
  en	
  pie;	
  KD,	
  golpeados;	
  UP,	
  desarraigados;	
  
SBS,	
  fustes	
  rotos	
  en	
  pie;	
  de	
  Matelson	
  et	
  al.	
  1995).	
  

El 34% de los troncos rotos en pie (30 de 91
marcados) a los cuales se dio seguimiento en este
estudio rebrotaron hasta el último censo. Los
árboles dañados que rebrotaron y fueron
identificados pertenecían a 10 familias; mientras
que aquellos que no rebrotaron incluían miembros
de 18 familias. Dos de los géneros más comunes en
la muestra (Ocotea y Guarea) sumaron el 50% de
los árboles dañados que rebrotaron (Matelson et al.
1995).
Un total de 116 de los 147 árboles dañados
murieron durante el periodo de estudio. La mayor
parte de esta mortalidad (53%) fue debida a troncos
rotos en pie que no rebrotaron, seguida de árboles
desarraigados (28%), caídos por golpes (7%),
muertos en pie (3%) y un 9% de árboles perdidos.
La mortalidad promedio anual fue de 12,7 árboles
ha-1, lo cual es equivalente a una mortalidad anual
de 2,2% para todas las clases de tamaño. La
esperanza de vida general (calculada como el
inverso de la proporción promedio de árboles
muertos por año, Putz y Milton 1982) fue de 43,8
años. El tiempo de recambio, calculado como el
	
  

tiempo necesario (en años) para que el total de
árboles originalmente censados muera (número de
árboles originalmente etiquetados/[número de
árboles muertos y rotos/tiempo de observación];
Uhl 1982), fue de 55,5 años para la clase de tamaño
con DAP 10-30 cm y de 42,4 años para los árboles
con DAP > 30 cm.
La tasa anual de mortalidad en nuestro estudio es
similar a la de otros bosques tropicales (1-3%; Putz
y Milton 1982, Hartshorn 1990, Lieberman et al.
1990, Swaine et al. 1990), que en su mayoría fueron
documentadas para regiones tropicales de tierras
bajas. La duración de la esperanza de vida, tasas de
recambio y estacionalidad del daño y muerte de los
árboles también estuvieron en el rango
documentado para otros bosques, aunque se
esperaba que las pendientes pronunciadas y
húmedas de los sitios montanos, sumadas a fuertes
vientos estacionales y altas cargas de epífitas
incrementarían la incidencia de daño y caída de
árboles.
La forma del daño y mortalidad en nuestro sitio
también fue similar a lo registrado en otros bosques.
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Nuestro sitio experimentó un 65% de árboles
dañados y muertos debido a troncos rotos y un 22%
de árboles desarraigados completamente. En la Isla
de Barro Colorado (IBC), en Panamá, el 52% de la
mortalidad fue por roturas y el 17% fue por
desarraigamientos (Putz y Milton 1982); mientras
que el 31% de la mortalidad total en La Selva,
Costa Rica, fue por árboles caídos (combinando
desarraigados y rotos; Lieberman y Lieberman
1987). La mayor diferencia entre nuestro sitio
montano y los de tierras bajas fue que la mortalidad
debida a troncos en pie en el bosque de Monteverde
fue rara (3% de la mortalidad total), en
comparación con la de sitios de tierras bajas
tropicales. Por ejemplo, la mortalidad debida a
árboles muertos en pie fue de 26% en La Selva
(Lieberman y Lieberman 1987); 15% en IBC (Putz
y Milton 1982) y 10% en un bosque de tierra firme
en Venezuela (Uhl 1982).
Un tercio de los troncos que se rompieron en pie
durante nuestro estudio rebrotaron. Pocos estudios
midieron este fenómeno o siquiera lo incorporaron
a los cálculos de mortalidad de árboles, por lo cual
las tasas anuales de "mortalidad" de algunos
estudios podrían estar sobreestimadas. El rebrote
debería ser más común en sitios con mayor
frecuencia de tormentas y vientos fuertes, como los
bosques montanos más bajos. Se piensa que las
perturbaciones crónicas que ocurren en el bosque de
IBC podrían causar la dominancia local de especies
que se recuperan rápidamente del daño (Knight
1975, Putz y Brokaw 1989). Tal como se predijo,
las especies comunes del dosel en Monteverde son
aquellas que brotan fácilmente (Matelson et al.
1995).
Los taxa colonizadores de claros en bosque
maduros tienen mayor incidencia de mortalidad que
su proporción relativa en el bosque. Las especies
pioneras de rápido crecimiento y madera débil
podrían ser vulnerables a romperse y por ello ser
más propensas a rebrotar (Putz y Brokaw 1989). Se
necesitan más datos de largo plazo para registrar
fenómenos tales como la regeneración de troncos

	
  

rotos en pie y el desgaste de los troncos muertos en
pie, los cuales ocurren en escalas de tiempo de
varios años o varias décadas.

	
  
9.2. Biogeoquímica y ciclaje de nutrientes
en el bosque

	
  
En todos los ecosistemas, la materia circula por
rutas características del ambiente a través de los
organismos y de retorno al ambiente, en los
llamados ciclos biogeoquímicos. El movimiento de
los elementos que son esenciales para la vida se
denomina ciclaje de nutrientes. El término
“nutriente" se aplica a cualquier sustancia tomada
por un organismo que es metabolizada o llega a
formar parte de sus balances iónicos (excluyendo
toxinas y sustancias utilizadas solamente como
señales conductuales). Con más frecuencia, el
énfasis de los estudios biogeoquímicos se da sobre
los elementos inorgánicos e iones que están
presentes en el agua y el suelo, y pueden ser
tomados o formar parte de una función de la
comunidad. Los procesos de transferencia y
concentración de la materia tienen una importancia
creciente para el ser humano.
En contraste con el almacenamiento y
transferencia de energía, la cual no puede reciclarse,
los nutrientes químicos, que son los elementros de
construcción de la biomasa, pueden cambiar la
forma de la molécula de la cual son parte (e.g., el
nitrógeno orgánico [N] puede cambiar a forma de
ión en el amonio -N). Los nutrientes pueden ser
convertidos
y
reciclados
entre
distintos
componentes del bosque y el proceso de su
inmovilización en la biomasa viva reduce la
disponibilidad para el resto de la comunidad. Las
categorías de ingreso y pérdida de nutrientes en
ecosistemas terrestres son similares para todos los
ecosistemas boscosos (Cuadro 9.5), pero la
magnitud de los distintos componentes varía entre
tipos de bosque.
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Cuadro 9.5. Rutas principales de importación, exportación y circulación de nutrientes en comunidades terrestres.

	
  

	
  

Algunos estudios iniciales de ciclaje de
nutrientes señalaron que los bosques tropicales eran
ricos en nutrientes, pero otros estudios describieron
los suelos tropicales como arcillas ácidas e
infértiles. En realidad, los patrones de ciclaje de
nutrientes en bosques tropicales son diversos
(Vitousek y Sanford 1986). En general, los bosques
montanos tropicales parecen tener menos N y
fósforo (P) que los bosques fértiles de tierras bajas,
aunque los primeros están clasificados como suelos
fértiles (Grubb y Edwards 1982). Las tasas de
descomposición en bosques montanos son menores
que en los bosques de tierras bajas (Proctor 1983),
probablemente debido a las menores temperaturas.
Generalmente, el primer paso para construir un
presupuesto de nutrientes del ecosistema es estimar
la cantidad de biomasa y capital de nutrientes en la
vegetación existente. Idealmente, se toman
submuestras de cada componente de interés (e.g.,
follaje, troncos, raíces finas) de una forma y con
una intensidad de muestreo que incluya la
variabilidad natural del material. El contenido de
nutrientes en las submuestras de cada componente
es posteriormente analizado y esas cifras son
utilizadas para hacer extrapolaciones al total de
nutrientes, con base en las estimaciones de biomasa
de cada componente.
Nosotros realizamos un estudio de ciclaje de
nutrientes en el ecosistema del bosque nuboso de
sotavento desde 1987 a 1997. Nuestro objetivo era
cuantificar y caracterizar las comunidades de
epífitas y los nutrientes y materia orgánica
acompañante en un contexto ecosistémico. Los
componentes del dosel forman un subsistema en el
bosque, el cual ha recibido atención creciente de los
ecólogos de ecosistemas (Coxson y Nadkarni
1995). Con la participación de botánicos, científicos
del suelo, un ecólogo microbiano, un químico
atmosférico y un especialista en modelamiento
ecológico, generamos estimaciones de los
principales contenidos y flujos de los componentes
	
  

del dosel y aquellos enraizados en el suelo de ese
bosque.
La materia orgánica de origen epífito, (ME
[epiphytic organic matter, EM]) está compuesta de
raíces y tallos de plantas vasculares y no vasculares,
hojas cortadas y troncos de árboles hospederos, y
también epífitas que fueron interceptadas por
ramas, invertebrados, hongos y microorganismos
asociados al follaje del dosel (ver Sec. 9.1). La ME
influye en los ciclos de nutrientes al alterar los
contenidos de nutrientes del ecosistema, y las rutas
y tasas de flujo de los nutrientes (Pike 1978,
Coxson y Nadkarni 1995). Este material alcanza su
mayor abundancia y diversidad en los bosques
nubosos montanos tropicales (Madison 1977). La
cobertura del tronco es altamente variable y está
dominada por enredaderas, trepadoras y briófitas,
con poca materia orgánica asociada. Las ramas más
externas soportan una biomasa de herbáceas baja y
muy poco humus acumulado. Las superficies de las
ramas internas y de las uniones entre ramas son los
lugares donde más ME existe. La vegetación del
sotobosque
y
plantas
herbáceas
alberga
principalmente briófitas y muy poca ME muerta.
Los componentes vivos de la ME determinan la
estructura general de las comunidades de dosel y
contribuyen al intercambio de nutrientes por medio
de la exudación y captación por las raíces de las
epífitas, micorrizas y raíces de los árboles
hospederos del dosel (Nadkarni 1981). El humus y
otros componentes de la ME muerta son
importantes en el ciclaje de nutrientes, porque
representan una gran fuente de carbono y nutrientes,
la cual es microbianamente activa (Vance y
Nadkarni 1990).
En el sitio de estudio del bosque de sotavento,
todos los árboles con DAP > 10 cm fueron
estratificados a clases de un cuartil de cobertura de
ME. Se registraron 78 árboles ha-1 con una clase de
cobertura de epífitas de 3 ó 4 (cobertura >50%). Se
seleccionó una submuestra aleatoria de árboles de
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DAP >50 cm para muestreo intensivo de ME en las
superficies de sus ramas internas y uniones entre
ramas. Los árboles fueron aparejados con cuerdas
de montañismo, de acuerdo a Nadkarni (1988).
Categorizamos la ME en siete tipos, basados en su
sustrato: 1) superficie de troncos, 2) superficie de
ramas externas, 3) superficie de ramas internas, 4)
uniones entre ramas principales y troncos, 5)
extremos de las ramas, 6) vegetación del
sotobosque (DAP 2-10 cm), y 7) cobertura del suelo
(plantas con altura <3 m).
El muestreo destructivo de otros árboles (seis
con DAP 10-30 cm y seis con DAP >30 cm)
implicó aparejar y trepar hasta el final del tronco.
Para evaluar la ME del tronco, se sacó toda la ME
dentro de un cilindro de 20 cm que rodeaba el
tronco, cada 3 m. Para las muestras de ME de ramas
y extremos de ramas, un trepador profesional subió
al tronco y cortó tres ramas escogidas al azar, las
cuales soltó al piso. Cada rama fue medida y
dividida en tercios. Una muestra de ME de 20 cm
fue colectada de cada tercio y llevada al laboratorio
para su procesamiento. La ME remanente fue
removida y pesada en el campo. Se recolectaron
submuestras de cada rama, incluyendo extremos de
las ramas, para la determinación del peso seco y se
analizó su contenido de nutrientes. Con el fin de
extrapolar a una escala espacial mayor, contamos el
número de ramas y estimamos su longitud para cada
árbol muestreado y todos los árboles de alrededor.
Para los componentes de cobertura de biomasa del
suelo y el sotobosque, establecimos subparcelas (1
m2 y 9 m2, respectivamente) de las cuales
recolectamos todo el material vegetal y los
separamos en epífitas, hojas y tallos. Para evaluar la

composición de la EM, las muestras de ramas
fueron separadas en siete constituyentes: hojas de
plantas vasculares más altas, tallos, helechos, raíces,
partes reproductivas, criptógamas (briófitas y
líquenes) y materia orgánica muerta (DOM), que
consistía en humus de la copa y detritos.

	
  
9.2.1	
   Biomasa	
   y	
   características	
   de	
   los	
  
componentes	
  del	
  bosque	
  
	
  	
  
Biomasa y composición del material
enraizado en el piso –Las estimaciones de la
biomasa aérea de los árboles (sobre el suelo) fueron
hechas multiplicando las estimaciones de los
componentes de la biomasa a nivel de árbol por la
densidad de árboles de cada clase de tamaño. La
biomasa de brinzales y del bosque fue calculada
multiplicando las parcelas de muestreo a una base
por hectárea. La biomasa aérea de plantas
enraizadas al suelo fue de 490,1 toneladas (t) ha-1,
de las cuales el 85% era madera de los troncos y
12% madera de las ramas; los otros constituyentes
sumaron solamente 3% (Cuadro 9.6). Los
constituyentes no leñosos (follaje, partes
reproductivas y parásitas) contenían las porciones
más inestables (fácilmente descompuestas) y
alcanzaron 9,3 t ha-1; es decir, el 2% de la biomasa
aérea de plantas enraizadas al suelo. Los nutrientes
siguieron las mismas tendencias que la biomasa, el
componente con el mayor contenido de nutrientes
fue la madera del tronco, seguida de la madera de
las ramas, follaje, cobertura del suelo, madera del
sotobosque, partes reproductivas y parásitas
(Cuadro 9.6).
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Cuadro 9.6. Biomasa aérea (above-ground biomass; t ha-1) y capital de nutrientes (kg ha-1) contenidos en el material epífito y
aquel enraizado en tierra en el sitio de estudio del bosque nuboso de sotavento, en la Reserva.

	
  
El total para cada categoría indica todos los componentes; el material terrestre no leñoso corresponde al follaje, partes
reproductivas, vegetación herbácea y plantas parásitas. Los porcentajes de material epífito como parte del bosque fueron
calculados de la siguiente forma: 1) la proporción de material epífito del total de material sobre el suelo en el ecosistema
(enraizado en tierra + total epífito) y 2) la proporción de material epífito del total de componentes no leñosos enraizados en tierra.

Biomasa y composición de la ME del dosel –
La biomasa de ME de las superficies de las ramas
internas fue de 2450 g m-2 (basada en la superficie
de la ramas). El volumen promedio de la ME en las
uniones entre ramas en los árboles muestreados fue
de 115,8 dm-3 por unión (E.S. = 40,1). La biomasa
de ME en las uniones entre ramas varió
considerablemente, con un rango entre 125,1 g dm-3
y 6,3 g dm-3 (promedio = 56,2 g dm-3). La mayor
proporción de ME estuvo localizada en las uniones
entre ramas (68%). Los extremos de las ramas y la
cobertura vegetal del suelo alcanzaron cantidades
muy pequeñas (0,34 g extremo de rama-1 y 0,02 t
ha-1, respectivamente), lo cual equivale a menos del
0,004% y 0,0001% de la biomasa total de ME
(Cuadro 9.6). Las estimaciones de ME total en el
sistema fueron extrapoladas multiplicando las
estimaciones para árboles singulares por la densidad
	
  

promedio de árboles en las mismas clases de
cobertura de epífitas y tamaños. La biomasa ME
total para el ecosistema fue de 33,1 t ha-1 (Cuadro
9.6)
En general, las cantidades de nutrientes
contenidos en los componentes de la ME siguieron
el mismo patrón que la biomasa. Sin embargo,
hallamos cantidades desproporcionalmente grandes
de calcio (Ca) en las epífitas de los troncos. La
mayoría de los nutrientes fueron encontrados en las
uniones entre ramas, seguida de las marañas de
ramas, y sobre los troncos, con cantidades menores
sobre los extremos de las ramas, el sotobosque y la
cobertura del suelo (Cuadro 9.6).
La mayor parte de la biomasa estuvo en forma
de materia orgánica muerta (MOM [dead organic
matter, DOM]). Las raíces y las briófitas tenían
cantidades similares (12% y 15%, respectivamente);
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sólo una pequeña porción se sumó de la partes
reproductivas, tallos, helechos y follaje de epífitas
(Cuadro 9.7). La maraña de ME en las ramas
internas estuvo dominada por materia orgánica que
se presentaba en cuatro formas: MOM, follaje,
raíces y briófitas. Las raíces sumaban
aproximadamente el 15% de las marañas en ramas
internas; cerca al 30% de ellas eran raíces finas (< 2
mm). La ME de uniones entre ramas contenía
principalmente humus y raíces. Las raíces finas

conformaban una proporción mayor de la biomasa
total de raíces en las uniones entre ramas (45%),
que la de las marañas sobre las superficies de las
ramas (Vance y Nadkarni 1992). Las briófitas
predominaron en los extremos de las ramas, la
vegetación del sotobosque y la cobertura del suelo
(Cuadro 9.7).

	
  

Cuadro.9.7. Biomasa (kg ha-1) de componentes de material epífito (EM) en siete sustratos en el área de estudio del bosque nuboso
de sotavento en Monteverde.

	
  
Los datos están basados en muestreo destructivo de 17 árboles, sotobosques y parcelas de cobertura de suelo. El porcentaje (%)
de cada componente de ME para un sustrato dado se muestra entre corchetes. BRYO = briófitas y líquenes; DOM = MOM=
materia orgánica muerta (humus de la copa, hojas y tallos muertos); FOL = follaje; REP = partes reproductivas (flores y frutos). t
= trazas (<0,01%).

	
  
Comparación de la materia orgánica del dosel
y el piso del bosque –El pH de la MOM en el dosel
y a dos niveles del piso del bosque difirió de
manera sorprendente. Hubo una diferencia
significativa en el % de C y % de N entre la ME del
dosel y el horizonte de humus del piso del bosque
(H-PB, 0-10 cm de profundidad; Cuadro 9.2); la
ME del dosel fue mayor en contenido de N. Todos
los tipos de materia orgánica tuvieron la misma tasa
C/N. Nuestros resultados son comparables con los
pocos valores publicados sobre contenido y
características de los nutrientes de otros estudios en
bosques tropicales (Edwards 1977, Tanner 1980a,
Putz y Holbrook 1989). Nuestros valores indican
contenidos ligeramente menores en N, C y bases
	
  

intercambiables que aquellos publicados para suelos
orgánicos en Colombia (Lopez y Lombana 1978).
Raíces—La biomasa y contenido de nutrientes
de las raíces son dos de los grandes desconocidos
en el estudio de productividad del bosque y ciclaje
de nutrientes, debido a la dificultad de obtener
muestras de raíces en la profundidad del suelo
(Vitousek y Sanford 1986). Nosotros estudiamos las
características del suelo y la biomasa de raíces finas
y gruesas, tanto en el suelo como en el dosel, en
nuestro de estudio del bosque nuboso de sotavento
(Vance y Nadkarni 1992). El dosel proporciona un
segundo hábitat para las raíces que funcionan como
órganos de absorción, lo cual podría ser importante
para el funcionamiento del ecosistema. Las raíces
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del dosel pueden derivar de epífitas vasculares que
crecen en el dosel, del árbol hospedero (Nadkarni
1981) o de plantas vecinas cuyas raíces crecen
mostrando geotropismo negativo o apogeotropismo
(Sanford 1987).
Excavamos cuatro hoyos de 1 m2, donde las
raíces fueron tamizadas, escogidas y pesadas. Para
incluir la variación horizontal en el horizonte
superior del piso del bosque, muestreamos 15
puntos ubicados al azar, hasta una profundidad de
20 cm dentro del área de estudio. Las estimaciones
de biomasa fueron comparables entre los hoyos y
las muestras de barreno. La biomasa total de raíces
del suelo varió entre 1500 g m-2 y 7220 g m-2, lo
cual es similar a la biomasa de raíces estimada para
otros bosques montanos tropicales (Vitousek y
Stanford 1986). La biomasa de raíces finas (<2 mm)
abarcó un rango entre 300 g m-2 y 1300 g m-2; y
sumó entre 20-40% de la biomasa total de raíces del
suelo (Cuadro 9.8). Si bien notamos la presencia de
una gruesa maraña de raíces en los horizontes
altamente orgánicos H y A1, más del 30% de la
biomasa de raíces finas se halló debajo de esa
profundidad (ca. 0-20 cm). La gran cantidad de
biomasa de raíces finas a profundidades menores
sugiere un modo potencial de conservación de
nutrientes que todavía no ha sido bien documentado
(Vance y Nadkarni 1992).
Las micorrizas, esa relación entre hongos y
raíces que parece mejorar la captación de nutrientes
y agua por parte de las plantas que las poseen, ha
sido muy poco investigada en este sitio. Se realizó
un muestreo en el dosel y el piso del bosque del
área de bosque nuboso de sotavento de Monteverde
(Maffia et al. 1993; ver Maffia et al. “Micorrizas
vesiculares-arbusculares de Piperaceae epífitas y
terrestres”).
La biomasa de raíces en el dosel fue evaluada tal
como se describió anteriormente. El promedio de la
biomasa total de raíces sobre las superficies de las
ramas internas fue de 150 g m-2 del área de la rama.
Los profundos bolsones de humus localizados en
las uniones de las ramas de árboles maduros
contenían ~80% de la biomasa total de raíces y
cinco veces más biomasa de raíces finas que las
superficies de las ramas internas.
La gran cantidad de biomasa de raíces finas a
profundidades menores del suelo sugiere una forma
potencial de conservación de nutrientes. Aunque las
biomasa de raíces del dosel es menor que aquella de
su contraparte debajo del piso, parece ocupar un
nicho importante en el bosque, debido a su acceso a
flujos de nutrientes potencialmente grandes que
	
  

pasan a través del dosel durante los periodos de
neblina y lluvia, y que se mineralizan en el humus
del dosel. Las altas concentraciones de raíces en las
uniones de las ramas podrían ser particularmente
efectivas para aprovechar los nutrientes del flujo de
los tallos. Las raíces del dosel podrían actuar como
un importante mecanismo de conservación de
nutrientes en el ecosistema de bosque lluvioso
montano tropical, al atrapar los nutrientes antes de
que lleguen al piso del bosque, y los árboles que
son capaces de generarlas podrían verse favorecidos
en ambientes de bosque nuboso (ver Nadkarni
“Factores que afectan la iniciación y crecimiento de
raíces adventicias que crecen por encima del suelo
en un árbol del bosque tropical nuboso: Un enfoque
experimental”).

	
  

9.2.2. Ingreso de nutrientes
El ingreso de nutrientes puede tomar muchas
formas y estas son difíciles de cuantificar. Las
fuentes potenciales de nutrientes incluyen una
variedad de fuentes “autóctonas” (aquellas que se
originan dentro del sistema) y “alóctonas” (las que
se originan fuera del sistema; ver Nadkarni y
Matelson “Dinámica de la hojarasca fina en el dosel
de un bosque tropical nuboso”; Cuadro 9.24). La
contribución relativa de cada una de esas fuentes a
las comunidades de bosques tropicales es
desconocida. Desde el punto de vista del
ecosistema, es importante distinguir entre ellas, para
poder evaluar la vulnerabilidad del bosque a la
ruptura de los ciclos internos y externos de
nutrientes.
Aportes de la precipitación –La precipitación
es una vía principal de ingreso de nutrientes a los
ecosistemas de bosque. Los nutrientes derivados de
fuentes atmosféricas (aerosoles, gases y químicos
disueltos, polvo y partículas), así como
contaminantes, pueden caer en el ecosistema como
fuentes alóctonas; tanto en forma húmeda, como
seca. Estos elementos pueden ser interceptados,
retenidos, modificados y conducidos dentro del
ecosistema como fuentes alóctonas, antes de quedar
almacenados en el bosque o salir del mismo.
La química del agua de las nubes y la
precipitación, así como la deposición atmosférica y
la retención en sitios de bosque montano, han sido
objeto de creciente interés en los estudios
(Veneklaas 1990, Asbury et al. 1994). La ruta de la
precipitación es de especial importancia para los
bosques tropicales montanos. El agua de las nubes
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explica una porción significativa de la deposición
total de iones en los bosques montanos, porque: a)
la concentración de iones en el agua de las nubes es
3-10 veces mayor que en la precipitación (Weathers
et al. 1988); b) las áreas montañosas se hallan
inmersas en las nubes con frecuencia (Bruijnzeel y
Proctor 1995) y c) tanto el follaje, como las ramas y
la vegetación epífita, son superficies con una
aerodinámica áspera. La deposición de iones es,
generalmente, mayor en bosques montanos nubosos
que en aquellos que se hallan a menor altitud, los
cuales solamente reciben deposición húmeda y seca
(Fowler et al. 1988, Johnson y Lindberg 1992).
El incremento en la quema de biomasa y
combustibles fósiles, sumado a los cambios en las
prácticas de uso de la tierra, han resultado en un
incremento en las emisiones de óxido nítrico (NO)
y amoniaco (NH3) en zonas de latitud tropical
(Keller et al. 1991). Estudios en tierras bajas
mostraron efectos regionales de la quema de
biomasa y la conversión de bosques a pastizales,
sobre la química de la percipitación y del aire
(Lewis 1981, Andreae et al. 1988, Keller et al.
1993). Esas actividades podrían conducir a mayores
concentraciones de NO3- y NH4+ en el agua de las
nubes y la precipitación de zonas de bosque
montano tropical.
En el sitio de bosque nuboso de sotavento,
estimamos el agua de las nubes y profundidad de la
precipitación utilizando una superficie artificial de
“follaje” plástico colocada encima de un embudo

conectado a un pluviómetro con cubo de descarga.
El pluviómetro fue montado en un brazo, sobre una
torre meteorológica de 27 m, dentro de un pequeño
claro en el bosque. Se recolectaron muestras del
agua de las nubes y precipitación global (bulk cloud
water and precipitation = BCWP) para análisis de
iones, con un colector pasivo de nubes (Falconer y
Falconer 1980). La precipitación global (bulk
precipitation = BP) fue colectada con un embudo
de polipropileno y una botella. La velocidad del
viento (u) fue medida con un anemómetro de tres
copas. Los eventos de viento fueron categorizados
como u<2 m s-1 ó u>2 m s-1. Todos los intrumentos
fueron conectados a un colector automático de
datos (datalogger).
Las concentraciones medias ponderadas de H,
NO3- y NH4+ en el agua de las nubes fueron 7, 14
y 17 veces mayores que las halladas en la
precipitación, respectivamente, bajo condiciones de
velocidad del viento >2 m s-1. Cuando la velocidad
del viento disminuyó a <2 m s-1, las
concentraciones para los mismos iones fueron 10,
30 y 45 veces mayores en las nubes que en la
precipitación, respectivamente (Cuadro 9.8). La
proporción molar de Na y Mg en el agua de las
nubes fue similar a la del agua de mar, lo cual
indica que esos iones se originaron principalmente
de aerosoles marinos traídos por el viento
(Blanchard 1983).

	
  

Cuadro 9.8. Concentraciones de iones en fuentes de agua del dosel.

	
  
Los datos son concentraciones promedio iones, ponderadas por volumen (µmol l-1) en agua de las nubes (n=15), neblina (n=32),
precipitación donde el promedio de u > 2 m s-1 (n=54) y precipitación donde el promedio de u < 2 m s-1 (n=47). Los rangos están
entre paréntesis; bdl = límites por debajo de lo detectable.

Las muestras de agua de las nubes recolectadas
hacia el final de la época seca (fines de febrero a
principios de mayo) tenían concentraciones de
NO3-, NH4+, K y Ca mayores que aquellas
recolectadas al final de las épocas de transición e
	
  

inicio de la seca (diciembre y enero). Los periodos
de muestreo hacia el final de la época seca
coincidieron con la existencia de capas de neblina
notorias, presumiblemente debidas a la quema de
biomasa forestal o agrícola. Es posible que el
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enriquecimiento iónico en el agua de las nubes
colectada hacia el final de la época seca fuera
resultado de la incorporación de gases y partículas
generadas en las quemas (Andreae et al. 1988,
Lobert et al. 1990).
Las concentraciones de N inorgánico medidas en
agua de nubes y neblina en Monteverde fueron
altas, en comparación con otros sitios tropicales y
templados (Cuadro 9.9), lo cual sugiere que las
emisiones de NOx, NH3 y partículas son altas a
sotavento de los sitios de estudio. Dado que no
existen áreas urbanas grandes, es posible que las
emisiones se originen en los ecosistemas agrícolas y
boscosos. La quema de la vegetación generalmente
resulta en pérdidas considerables de N y otros iones

(Ewel et al. 1981, Crutzen y Andreae 1990). Las
quemas también pueden estimular la emisión de NO
desde los suelos (Anderson et al. 1988). Otras
fuentes de NO son las descargas eléctricas y el
transporte de NOx hacia abajo, desde la estratósfera
(Logan 1983). Los inventarios regionales de
emisiones en regiones tropicales son limitados y
todavía inexactos (Crutzen y Andreae 1990). En
razón de que se ha proyectado que esas emisiones
incrementarán en el futuro, es importante
comprender los efectos potenciales de una
deposición mayor de N para los bosques tropicales
nubosos, como el de Monteverde.

	
  

Cuadro 9.9. Química del agua de nubes (promedio en µmol l-1) en sitios de bosque montano en el N de Sudamérica, América
Central y América del Norte.

	
  
a

: Gordon et al., 1994; Muestras de época seca, recolectadas en Pico del Ávila y Altos de Pipe
: Weathers et al., 1988, Asbury et al., 1994
c
: Este estudio
d
: Mohnen y Kladekek, 1989; Valores promedio de 5 años, en verano
e
: Mohnen y Vong, 1993; Promedio de 3 años, para nubes tibias
f
: Sigmon et al., 1989
g
: Schaefer y Reiners 1990, Lovett et al., 1982
h
: Aneja et al., 1992.
b

	
  
Retención de nutrientes por el dosel del
bosque –La retención neta de iones por el dosel se
estima generalmente comparando las estimaciones
de deposición total medidas o modeladas con los
flujos del escurrimiento (throughfall = TF) y del
	
  

escurrimiento por el tronco (stemflow = ST). Las
interacciones entre la atmósfera y el dosel son
complejas, pero del comportamiento individual de
los iones emergen patrones claros. Por ejemplo,
muchos doseles retienen H+ y el N inorgánico de la
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deposición atmosférica y las tasas de retención
están positivamente correlacionadas con las tasas de
deposición, mientras que el potasio (K) es lixiviado
de la mayoría de los doseles (Parker 1983).
La deposición atmosférica y la retención de
iones por el dosel de los bosques tropicales
montanos cuentan con menos estimaciones
(Steinhardt y Fassbender 1979, Veneklaas 1990).
Los doseles son de aerodinámica rugosa, debido a
las grandes superficies foliares y abundantes
epífitas, por lo cual interceptan el agua de las nubes
movilizada por el viento y la precipitación. Para
evaluar los efectos potenciales de un incremento en
H+ y N sobre el dosel y el ecosistema en general, se
requieren estimaciones de la deposición atmosférica
y retenciones netas de iones, porque muchas epífitas
están estrechamente vinculadas a las fuentes
atmosféricas de nutrientes (Nadkarni y Matelson
1991).
En nuestros estudios en el bosque nuboso de
sotavento de Monteverde, estimamos la retención
neta de los iones depositados en el dosel (Clark et
al. 1998). El escurrimiento fue recolectado en 20
parcelas distribuidas aleatoriamente sobre 1 ha del
sitio de estudio en bosque primario adyacente a la
torre meteorológica. Se supuso que los flujos de

	
  

iones y el escurrimiento del tronco alcanzaban el
10% de los registrados como TF y esos valores
fueron añadidos a los flujos de iones promedio del
TF (Ulrich 1983).
Las profundidades de BCWP y BP anuales
fueron 408 cm y 319 cm, respectivamente; y la
profundidad del TF anual fue 207 cm (Cuadro
9.10). La acidez libre y la concentración de NO3en TF fueron menores que aquellas en BCWP y BP
para todos los casos; las concentraciones de NH4+
fueron intermedias entre las de BCWP y BP, y las
concentraciones de PO4- y cationes fueron las más
altas en TF. La acidez libre y los flujos de N
inorgánico en TF fueron 0,004 + 0,001 kg H+ ha-1
año-1 y 1,9 + 0,3 kg N ha-1 año-1 (Cuadro 9.11). Se
calculó la deposición total de iones con base en el
cálculo del balance del flujo de Na (Clark 1994). La
retención neta de H+ y N inorgánico que se calculó
para el dosel representó 92% y 70% de la
deposición total, respectivamente. La lixiviación
neta de PO4- y cationes ocurrió desde el dosel
(Cuadro 9.12).
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Cuadro 9.10. Datos de los eventos de precipitación por categoría de evento	
  	
  

	
  
Datos de duración promedio del evento (promedio ±1 s.e.), promedio de agua de nubes global y precipitación (BCWP) o
intensidad de la precipitación global (BP), total de horas con precipitación y totales anuales de precipitación tipo BCWP y BP,
además de, y escurrimiento (TF; promedio ± 1 s.e., n = 20) por categoría de evento. a = total de precipitación estimada de BP.

	
  
Cuadro 9.11. Actividad iónica de precipitación por categoría de evento.

	
  
Los datos son de deposición de iones (kg ha-1 año-1) en el agua de nubes y precipitación global (BCWP) y en la precipitación
global (BP) y flujos de iones en el escurrimiento (TF). Errores estándar para los flujos de iones en TF se muestran entre
paréntesis (n=20).

	
  
Cuadro 9.12. Deposición de iones en precipitación global (BP).

	
  
Los datos son de deposición de iones en BP, deposición de iones estimada en el agua de nubes y neblina (CW) usando balance de
masas de Na+ para calcular la deposición de iones en el dosel, la suma de BP y CW, flujos de iones en el escurrimiento total y el
escurrimiento por el fuste (TF + ST) y porcentaje de retención neta de iones en el dosel (promedio ± 1 s.e.).
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Comparación de la precipitación con la de
otros bosques –El ph promedio ponderado por
volumen, tanto en BCWP como en BP fue
intermedio, comparado con los valores para otros
sitios tropicales en América Central y del Sur
(Cuadro 9.13). La proporción de la cantidad de agua
en las nubes movilizada por el viento y en la
precipitación, en relación con la cantidad total de
precipitación en Monteverde está dentro del rango
reportado para otros bosques montanos tropicales
(Cuadro 9.14). Las tasas de deposición de iones,
tanto en BCWP como BP en Monteverde estuvieron
por lo general dentro del rango de tasas de
deposición en BP documentadas para otros sitios de
bosque tropical montano y premontano (Cuadro
9.15). Las concentraciones de NH4+ en BCWP y BP
en Monteverde estuvieron en el extremo más bajo
	
  

del rango de concentraciones para otros sitios
(Cuadro 9.15). Las concentraciones de cationes en
BCWP y BP en Monteverde fueron intermedias; en
tanto que la deposición de H+ estuvo en el extremo
más bajo de las estimaciones. Existen pocas
estimaciones de la retención neta de iones por el
dosel en bosques tropicales montanos. El dosel de
Monteverde retuvo una mayor proporción del NO3en deposición atmosférica y una mayor proporción
del NH4+ depositado, retenido en el dosel, en
comparación con otros. Mayores proporciones de
PO4- y Ca fueron eliminadas del dosel en
Monteverde.

	
  

Cuadro 9.13. pH promedio ponderado por volumen y concentración de iones en la precipitación global (BP) en sitios tropicales
pre-montanos y sitios de bosque tropical montano (TMF) en América Central y el norte de Sudamérica. n.d. = no determinado.

	
  
a

: Veneklaas 1990; sitios a 2550 m y 3370 m s.n.m.
: Steinhardt & Fassbender 1979; 2300 m s.n.m.
c
: Este estudio; 1480 m s.n.m., valores para BCWP y BP
d
: McDowell et al. 1990; 400 m s.n.m., NO3--N y NH4+-N solamente para deposición húmeda
e
: Hendry et al. 1984; 650 m s.n.m.
b
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Cuadro 9.14. Comparación de la precipitación en sitios seleccionados del bosque tropical montano.

	
  
Precipitación anual medida con pluviómetros estándar, mediciones adicionales de precipitación, y la combinación de
precipitación y agua de nubes obtenidas con colectores ASRC o tipo Nagel. Los datos de agua de nubes y precipitación son
dados como porcentaje de la precipitación en sitios TMF seleccionados.
a. Juvik & Nullet 1995
b. Vogelmann 1973
c. Cavelier & Goldstein 1989
d. Cavelier et al. 1996
e. Este capítulo

	
  
Cuadro 9.15. Deposición de iones en la precipitación global (BP) en sitios de bosque tropical premontano y montano (TMF) en
América Central y el norte de Sudamérica.

n.d. = no determinado.
a. Kellman et al. 1982
b. Hendry et al. 1984.
c. McDowell et al. 1990; NO3--N y NH4+-N solamente para deposición húmeda.
d. Asbury et al. 1994
e. Este estudio; estimaciones de deposición en el dosel y BP
f. Steinhardt & Fassbender 1979.
g. Veneklaas 1990; sitio a 3370 m y 2550 m snm.

	
  
Las concentraciones de N inorgánico, Ca y K en
la precipitación declinaron rápidamente a lo largo
de las estaciones húmedas estudiadas, tal como se
documentó para otros sitios tropicales (Lewis 1981,
Kellman et al. 1982). La disminución en las
	
  

concentraciones de iones se debe posiblemente al
lavado de las capas de neblina y la reducción en la
quema por actividades agrícolas, a medida que
avanza la época húmeda (Crutzen y Andreae 1990).
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Monteverde experimentó deposiciones de H+ y
N inorgánico relativamente bajas, en comparación
con sitios en Norteamérica (Lindberg y Johnson
1992). Este patrón puede explicarse por la
inexistencia de áreas urbanas grandes o fuentes
puntuales de H+, Nox o NH3+ en las cercanías, y
debido a que las deposiciones secas de HNO3- y
NH3+ posiblemente fueron subestimadas en
Monteverde. Si bien ocurrieron periodos secos
relativamente largos con poca frecuencia, los
mismos se concentraron hacia el final de la época
seca, cuando las actividades regionales de quema de
biomasa son más altas. Debido a que las
concentraciones de NO3- y NH4+ fueron más altas
en el agua de las nubes y la precipitación durante
ese periodo (Clark 1994), las concentraciones
atmosféricas de HNO3-, NH3+ y otros gases y
partículas que contienen N inorgánico también
fueron relativamente altas hacia el final de la época
seca.
La retención neta de H+ y N inorgánico por el
dosel en Monteverde estuvo dentro del rango
registrado en otros 12 sitios del Estudio Integrado
del Bosque (Integrated Forest Study [IFS], Johnson
y Lindberg 1992). La retención neta porcentual de
N inorgánico en el dosel fue mayor en Monteverde
que en la mayoría de los sitios del IFS, pero más
cercana a los valores de los cuatro sitios donde el
dosel tiene una cobertura considerable de epífitas
no vasculares. La retención neta de NO3- por el
dosel fue mayor que la de NH4+ en ese sitio (80%
vs. 61%) y el flujo de NO3- en TF alcanzó
solamente el 47% del flujo de NH4+. La menor tasa
de retención neta de NH4+ puede explicarse
parcialmente por la lixiviación de NH4+
mineralizado de la hojarasca y el humus del dosel
(Vance y Nadkarni 1990, Coxson 1991, Clark
1994). La retención neta de NO3- alcanzó un
promedio del 57% de la deposición de N inorgánico
para los cuatro doseles en el IFS que tenían una
importante cobertura de epífitas (Clark 1994).
La deposición de N inorgánico fue baja
comparada con las estimaciones para otros sitios.
La mayor parte de los H+ y el N inorgánico fue
retenida por el dosel. Los resultados de otros
trabajos sugieren que el 80% del N inorgánico es
retenido en el dosel por las briófitas epífitas, las
epífitas vasculares, la hojarasca y el humus (Clark
	
  

1994). Las abundantes epífitas pueden retener
inicialmente el N inorgánico como una función de
deposición de N de la atmósfera y aparentemente
amortiguan las “pulsaciones” de N inorgánico antes
de que lleguen al piso del bosque. Las briófitas
epífitas son sólo moderadamente productivas, pero
la hojarasca originada en las briófitas se
descompone muy lentamente (Clark 1994). El N
retenido es adicionado al gran contenido de N de la
hojarasca y el humus del dosel, y eventualmente al
mayor contenido de N en la materia orgánica del
suelo (Edwards y Grubb 1977, Bruijnzeel y Proctor
1995).
Hay poca información sobre lixiviación de NO3de bosques montanos tropicales. Estos deben ser
más resistentes a los incrementos en la deposición
de N que muchos bosques montanos templados,
porque los incrementos en los ingresos de N pueden
estimular la producción de epífitas y también de sus
árboles hospederos, para luego ser almacenados en
la materia orgánica del suelo. Sin embargo, se
desconocen los efectos de un incremento crónico en
la deposición de N.

	
  
9.2.3. Flujos en la hojarasca

	
  
La deposición y posterior descomposición de la
hojarasca fina representa una ruta principal para la
transferencia de carbono y la mayoría de los
nutrientes desde la vegetación al suelo, y es el flujo
de nutrientes medido con más frecuencia en los
ecosistemas boscosos (Bray y Gorham 1964, Brown
y Lugo 1982, Proctor 1983, Vitousek 1984,
Vitousek y Sanford 1986). La dinámica de la
hojarasca puede ser especialmente importante en los
bosques tropicales montanos, porque la hojarasca es
la ruta principal para el flujo de nutrientes
limitantes, tales como N y P (Vitousek y Sanford
1986).
Vegetación enraizada en la tierra –Estudiamos
la dinámica de la hojarasca por un periodo de 36
meses en el área de estudio del bosque de la
quebrada de sotavento, para describir la dinámica
de la hojarasca fina; la cual incluye las hojas
cortadas, troncos pequeños y partes reproductivas
de árboles y plantas del sotobosque enraizadas en el
piso del bosque. Las medidas que tomamos fueron:
1) Masa, composición y contenido de nutrientes de
la hojarasca del bosque, 2) biomasa y nutrientes de
los componentes de la hojarasca depositados en el
piso del bosque, 3) recambio de biomasa y
nutrientes en la hojarasca, suponiendo un estado
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estacionario del bosque y 4) cálculos de la
eficiencia del uso de nutrientes y su retranslocación
(remoción de nutrientes del follaje antes de la
absición, lo cual conserva los nutrientes de la
planta; Nadkarni y Matelson 1992a).
La hojarasca presente en el piso del bosque fue
muestreada en seis intervalos y categorizada en
cuatro componentes: hojas, tallos pequeños
(diámetro < 3 cm), briófitas y misceláneos. La
colecta de hojarasca se realizó dos veces al mes. Se
escogió una submuestra aleatoria de catorce árboles
trepables, en la clase de tamaño más grande, dentro
de la parcela de estudio, para muestreo bisemanal
del follaje vivo de los árboles. Ese grupo incluyó
especies en siete géneros: Ficus, Ocotea,
Beilschmedia, Meliosma, Dussia, Pouteria y
Matayba), que están entre las seis familias más
comunes de árboles (Moraceae, Lauraceae,

Sabiaceae, Fabaceae, Sapotaceae y Sapindaceae;
Lawton y Dryer 1980).
La masa promedio total de la hojarasca del piso
del bosque fue 10,1 t ha-1 y varió considerablemente
entre estaciones (rango = 0,7 t ha-1 a 13,0 t ha-1). La
composición
de
la
hojarasca
difirió
significativamente entre fechas de muestreo (Fig.
9.11). Hubo un efecto del año, con cantidades
mayores de hojarasca en el piso del bosque entre
1988 y1989, lo cual coincidió con la secuela de
fuertes vientos en las estaciones de neblina, vientos
y época seca de 1987-1988 (Nadkarni y Matelson
1992a). El contenido promedio de nutrientes (en kg
ha-1) fue: 159 para el N, 6,7 para el P, 213 para el
Ca, 17 para Mg y 16 para K.

	
  

	
  
Figura.	
  9.11.	
  Composición	
  de	
  la	
  hojarasca	
  cosechable	
  del	
  piso	
  del	
  bosque,	
  como	
  porcentaje	
  de	
  la	
  biomasa	
  total	
  de	
  
hojarasca,	
  entre	
  1987	
  y	
  1990,	
  en	
  el	
  sitio	
  de	
  estudio	
  del	
  bosque	
  nuboso	
  de	
  sotavento	
  (de	
  Nadkarni	
  y	
  Matelson	
  1992b).	
  
Punteado	
  =	
  hojas;	
  rayado	
  =	
  tallos;	
  oscuro	
  =	
  misceláneo.	
  

neblina y viento (18,1 g m-2 semana-1); la menor
durante la época húmeda (9,3 g m-2 semana-1) e
intermedia en la época seca (14,4 g m-2 semana-1).
Las concentraciones promedio de nutrientes en la
hojarasca (Cuadro 9.17) fueron ligeramente
comparables a aquellas de la hojarasca del piso del
bosque. La concentración de N en la hojarasca fue

La biomasa promedio para la hojarasca fina fue
de 7,0 t ha-1 año-1. Aparentemente hubo una
distribución estacional de la hojarasca (Fig. 9.12).
Un análisis de series de tiempo reveló que había un
pico principal a baja frecuencia que coincidió
estrechamente con la tendencia estacional. La
hojarasca fue más abundante en la estación de
	
  

508

ligeramente menor que en las hojas y tallos sobre el
piso, probablemente por la inmovilización
microbiana que ocurre en la hojarasca del piso del
bosque. Las concentraciones de Mg fueron
ligeramente menores en las hojas y tallos, y las de
K lo fueron en los tallos y el material misceláneo en

la hojarasca; y esto probablemente fue consecuencia
de la lixiviación de esos materiales después de su
deposición en el piso del bosque. El ingreso
promedio anual de nutrientes (kg ha-1 año-1) para la
hojarasca fina fue: 93 para el N, 6 para fósforo, 115
para Ca, 15 para Mg y 12 para K.

	
  

	
  
-‐2

-‐1

Figura.	
  9.12.	
  Biomasa	
  de	
  hojarasca	
  (g	
  m 	
  semana )	
  de	
  material	
  enraizado	
  en	
  tierra,	
  recolectado	
  de	
  las	
  parcelas	
  de	
  
estudio	
  entre	
  1987	
  y	
  1990.	
  Las	
  barras	
  de	
  error	
  representan	
  un	
  error	
  estándar	
  de	
  la	
  media	
  (de	
  Nadkarni	
  y	
  Matelson	
  
1992b).	
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Cuadro 9.16. Estimaciones de deposición de iones en el dosel (D), flujos de iones en el escurrimiento total (TF) y porcentaje de
retención neta (%NR) de iones por el dosel. n.d. = no determinado.

	
  
a

: Steinhardt 1979
: Veneklaas 1990; sitios a 2550 m y 3370 m snm
c
: Este estudio
b

	
  
Cuadro 9.17. Concentración promedio de nutrientes (mg g-1) (+ S.E.M.) de los componentes de la hojarasca en el área de estudio
del bosque nuboso de sotavento, Monteverde (Nadkarni y Matelson 1992a).

	
  
Las concentraciones promedio de follaje vivo
(mg g-1) fueron: 19,7 para N, 1,4 para P, 8,5 para
Ca, 2,0 para Mg y 7,4 para K. La concentración de
todos los elementos, excepto Mg, fue más alta en
las hojas vivas (Cuadro 9.18) que en el componente
hojas de la hojarasca (Cuadro 9.17). La
retranslocación de N y P fue calculada de acuerdo a
Veneklaas (1991), dividiendo la diferencia entre las

concentraciones elementales del follaje vivo y la
hojarasca por la concentración de aquel elemento en
el follaje vivo. La retranslocación porcentual de N y
P fue calculada como el 25% y 42%,
respectivamente, lo cual es comparable con datos de
otros bosques montanos (Tanner 1980b; Cuadro
9.19).
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Cuadro 9.18. Concentraciones promedio de nutrientes (mg g-1) (+) (S.E.M.) en follaje vivo recolectado de árboles entre el 24 de
abril de 1988 y 14 de enero de 1989, combinadas para todas las especies y todos los intervalos de muestreo.

	
  
Los valores representan los promedios de 14 árboles en seis familias de plantas. N = 44 intervalos de muestreo generales, con 3-6
réplicas por árbol. Los valores p son para los resultados de un ANOVA de una vía, que compara el efecto de la estación sobre la
concentración de nutrientes. Ver Sec. 9.1.3 para los valores de los promedios por año.	
  

	
  
Cuadro 9.19. Concentración de elementos, cocientes nitrógeno a fósforo y reasignacióna de nitrógeno y fósforo en follaje vivo y
hojarasca de hojas, en bosques montanos tropicales (Nadkarni y Matelson 1992a).

	
  
a

: Calculado como % de reasignación = (concentración del elemento en el follaje vivo - hojarasca) / (concentración en follaje
vivo)
b
: Fassbender y Grimm 1981
c
: Grubb y Edwards 1982
d
: Veneklaas 1991
e
: Este capítulo

Los valores para la masa y concentraciones de
nutrientes en la hojarasca del piso del bosque y en
la hojarasca fina en Monteverde son similares a
aquellos para bosques montanos tropicales (Cuadro
9.20). Tal como en otros bosques tropicales, existen
diferencias estacionales en las tasas de producción
de hojarasca, con cantidades mayores producidas en
la estación de neblina y vientos. La relación entre
hojarasca y patrones del estado del tiempo, la cual
ha sido documentada para otros bosques montanos
tropicales (Tanner 1980), aguarda medidas
cuantificadas del estado del tiempo; especialmente
la velocidad del viento y la neblina. Las cantidades
de N, P, Ca y K transferidas de la hojarasca al piso
	
  

del bosque en Monteverde son altas, en
comparación a las reportadas para otros bosques
montanos tropicales (Cuadro 9.20). La gran
magnitud del retorno de nutrientes en la hojarasca
de Monteverde, a pesar de las moderadas tasas de
retranslocación, es debida a las concentraciones
comparativamente altas de nutrientes (excepto Mg)
en el follaje de árboles vivos (Grubb y Edwards
1982, Tanner 1985). Los niveles de nutrientes
foliares que medimos en Monteverde (Cuadro 9.17)
caen más cerca del rango reportado para bosques
que crecen en alfisoles y otros suelos tropicales
moderadamente fértiles (Vitousek y Sanford 1986).
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Cuadro 9.20. Datos de hojarasca del bosque de varias localidades tropicales.

	
  
Los datos son producción de hojarasca fina, transferencia de nutrientes en la hojarasca, biomasa cosechable de hojarasca en el
bosque, constante de descomposición anual (Ka) y cociente biomasa/elemento en la hojarasca fina, en bosques tropicales
montanos, basado en supuestos de estado estacionario. * = no documentado
a
: Ka = caída anual de hojarasca/ biomasa acumulada de hojarasca en el suelo del bosque (Olson 1963).

¿A qué se debe que los árboles de este bosque
presenten follaje con altas concentraciones de
nutrientes? Una explicación es por las grandes
cantidades de nutrientes que ingresan al sistema
mediante la intercepción de la precipitación,
especialmente de la neblina soplada por el viento, lo
cual puede ser facilitado por la capacidad de
intercepción dada por la abundancia de epífitas
(Nadkarni 1986b). Otros bosques montanos y de
tierras bajas pueden no recibir tantos ingresos
directamente de la atmósfera en esa forma
(Vitousek y Sanford 1986). En segundo lugar, los
suelos sobre los cuales crece el bosque pueden ser
relativamente fértiles, al menos en algunos
macronutrientes, ya que son de origen volcánico
reciente (Cap. 2, El entorno físico). Las tasas de
mineralización de N y P en piso del bosque también
son bastante altas (Vance y Nadkarni 1990).
Las disponibilidades de N y P en nuestro sitio de
estudio parecen comparables o aun mayores que las
de otros bosques montanos tropicales, tal como lo
indican las altas concentraciones foliares y
moderadas retranslocaciones. La eficiencia del uso
de nutrientes (calculada como biomasa/retorno de
nutrientes) es baja en relación con otros bosques
tropicales, incluso montanos (Cuadro 9.20). El
bosque de Monteverde puede estar menos limitado
por nutrientes que otros bosques nubosos. Los
bosques nubosos, como tipo de vegetación, son
	
  

diversos en relación con sus regímenes de ciclaje de
nutrientes.
Hojarasca de las epífitas –En muchos bosques
tropicales, las epífitas vivas y su materia orgánica
muerta que se acumula en troncos y ramas,
constituye hasta el 45% del capital mineral foliar
(Pócs 1980, Nadkarni 1983). Los nutrientes de la
ME viva y muerta son liberados dentro de los ciclos
de nutrientes de la vegetación enraizada al suelo por
tres rutas: a) las marañas de epífitas sobre los
troncos y ramas hospederas son permeadas por las
raíces del dosel de los árboles hospederos
(Nadkarni 1981), b) las marañas de epífitas son
lavadas por la precipitación y los nutrientes
lixiviados son transferidos al piso del bosque como
escurrimiento por el fuste y traslocación y c) la ME
cae al piso del bosque y se descompone. Los
procesos que causan la caída de ME al piso del
bosque incluyen la senescencia, el viento, la rotura
por aves o mamíferos y la caída de las ramas y
árboles sobre los cuales estaba la EM. La
contribución de la comunidad de epífitas a la
transferencia de nutrientes en bosques tropicales es
poco conocida. Los pocos registros de hojarasca de
epífitas en bosques tropicales han sido anecdócticos
o basados en colectores pequeños, diseñados para
atrapar la hojarasca fina de los árboles (Tanner
1980, Songwe et al. 1988), lo cual brindó
estimaciones inexactas del ingreso total de
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nutrientes al piso del bosque, en aquellos bosques
en que las epífitas son un componente importante
del dosel.
Cuantificamos la dinámica de la ME caída en
nuestro sitio de estudio; específicamente: 1) la
biomasa cosechable, composición y contenido de
nutrientes de la ME en el suelo del bosque, 2) el
ingreso de biomasa de EM, su composición y
nutrientes al suelo del bosque, 3) tasas de recambio
de biomasa ME y nutrientes (Nadkarni y Matelson
1992b) e hicimos estimaciones preliminares de la
descomposición en el corto plazo. Las muestras de
ME caída fueron separadas en plantas vasculares,
briófitas y materia orgánica muerta. Para recolectar
las piezas grandes de hojarasca ME que no cabrían
en trampas de hojarasca estándar, recogimos la ME
recientemente caída en parcelas limpias de 5 x 5 m,
dos veces por mes. Para medir la ME que caía en
	
  

forma de piezas más pequeñas, usamos colectores
de hojarasca fina sobre el suelo del bosque
(Nadkarni y Matelson 1992b).
La biomasa promedio de ME cosechable fue de
50 g m-2 en 1998, y de 27 g m-2 en 1990. Hubo una
gran variación espacial de la cantidad de biomasa
cosechable (rango = 330-8190 kg ha-1). La
composición de la biomasa cosechable estuvo
dominada por materia orgánica muerta (58%),
seguida de las briófitas (22%) y plantas vasculares
(20%). El contenido de nutrientes de la biomasa
cosechable del suelo del bosque (Cuadro 9.21) fue
calculada multiplicando la biomasa de cada
componente por la concentración de nutrientes de
cada componente.

	
  

Cuadro 9.21. Resumen de biomasa y reservas y transferencia de nutrientes en la hojarasca fina, durante el periodo de estudio.

	
  
Los datos son biomasa (t ha-1) y reserva de nutrientes (kg ha-1 año-1) en la materia epífita (ME) cosechable y el material enraizado
en la tierra (TM); biomasa (t ha-1) y transferencia de nutrientes (kg ha-1 año-1) por la ruta de la hojarasca, en ME y TM y
constantes (año-1) anuales de descomposición y tiempo de recambio (años), calculadas con base en el supuesto de estado
estacionario (Ka = aporte anual de hojarasca /biomasa cosechable en el suelo del bosque, tiempo de recambio = 1/Ka). Las
mediciones de TM fueron hechas en la misma zona de estudio, al mismo tiempo y están publicadas por Nadkarni y Matelson
(1992a).

	
  
entre 0 y 232 g m-2, por periodo de recolección. Las
desviaciones estándar para un intervalo de
recolección dado estuvieron entre 6% y 360% de la
media. El ingreso de ME medido con los colectores

El ingreso de biomasa de ME desde las parcelas
durante el periodo de estudio fue de 350 kg ha-1
año-1. El ingreso fue espacialmente variable, con
biomasa de las parcelas individuales en un rango
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de hojarasca fina fue de 140 kg ha-1 año-1, lo cual
equivale al 2% del total de la hojarasca fina
enraizada en tierra (Nadkarni y Matelson 1992a). El
componente de briófitas fue añadido al ingreso de la
recolecta de las parcelas, con un ingreso total anual
promedio de 0,5 t ha-1.
El ingreso de ME fue esporádico en el tiempo;
cayó mayor cantidad en 1988-1989 que en 19891990 (Fig. 9.13). Los valores más altos de hojarasca
ME ocurrieron durante las tormentas de viento en
1988, que fueron las más severas registradas en los
pasados 15 años (J. Campbell, com. pers.). De las
1234 recolecciones de parcelas individuales, el 99%
contenía briófitas, 62% contenía plantas vasculares
y 56% contenía materia orgánica muerta. La
composición en peso seco del ingreso de ME al

suelo del bosque fue de 76% para briófitas, 13%
materia orgánica muerta y 11% para plantas
vasculares. Muestras extremadamente grandes
fueron poco frecuentes en las recolecciones
individuales, con solamente 26 (2%) de las
recolecciones mayores a 10 g m-2. Estas fuertes
“pulsaciones” esporádicas de ME incluyeron el
53% del ingreso total de la EM. Un ingreso
continuo, pero impredecible de pequeñas cantidades
de material cayó durante todo el año (Fig. 9.13). El
ingreso de nutrientes por vía de la hojarasca de ME
(Cuadro 9.21) fue calculado multiplicando la
concentración de nutrientes (Cuadro 9.22) para cada
componente en cada periodo de recolección por la
biomasa promedio de ese componente para ese
periodo de recolección.
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Figura.	
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  Hojarasca	
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Cuadro 9.22. Concentración promedio de nutrientes (mg g-1 + s.e.m.) de biomasa cosechable y componentes epífitos de la
hojarasca para 29 intervalos de colección, entre el 16 de mayo de 1988 y el 10 de enero de 1989.

	
  

	
  
	
  En nuestro sitio de estudio, la biomasa de la
-1

Estos resultados indican que, al menos una parte
de la ME es persistente y altamente resistente a la
descomposición y la mineralización. Sin embargo,
ciertos componentes de la ME se descomponen
muy rápido. El 76% de la ME caída proviene de las
briófitas, pero esto representa solamente el 22% de
la biomasa cosechable de EM, lo cual sugiere que
esta fracción se descompone rápidamente. La tasa
de descomposición calculada para las briófitas es
4,3, con un tiempo de recambio de sólo 0,23 años.
En cambio, la materia orgánica muerta parece tener
una tasa de descomposicón mucho más lenta,
incluye solamente el 13% de los ingresos, aunque
representa el 58% de la biomasa cosechable de EM;
el Ka para este material es 0,28 y el tiempo de
recambio es de 3,6 años. Las plantas vasculares se
hallan en posición intermedia; el Ka es 0,68 y el
tiempo de recambio de 1,5 años. Se requieren
estudios más profundos sobre componentes
particulares, para determinar los tiempos de
mineralización y liberación de los nutrientes de este
material.
La deposición de ME es heterogénea; más de la
mitad de la ME cayó en menos del 2% de las
recolecciones. Una implicancia directa para las
plantas enraizadas en el suelo del bosque es que la
deposición de nutrientes de ME se concentra en
lugares impredecibles. Esto contrasta con lo que
ocurre con la hojarasca de TM, la cual se distribuye
de forma bastante regular sobre el suelo del bosque.
Segundo, los nutrientes depositados en ME que
caen junto con los árboles y ramas grandes
coexisten con niveles más altos de luz asociada con

-1

hojarasca ME (0,5 t ha año ) es equivalente al 510% de la biomasa de hojarasca fina total (7.5 t ha-1
año-1; Nadkarni y Matelson 1992b). La
transferencia de nutrientes por la hojarasca ME
alcanza hasta 8% de la transferencia anual de
nutrientes en la hojarasca fina total (Cuadro 9.21).
Si suponemos que este bosque primario está en un
estado estacionario, entonces la descomposición de
la hojarasca se equipara con la deposición de la
misma, en un ciclo anual (Olson 1963). La tasa
anual de descomposición (Ka) para este material se
calcula como el ingreso anual de hojarasca dividido
por el contenido del suelo del bosque y corresponde
a 1,3 para la biomasa ME (Cuadro 9.21). El tiempo
de recambio fraccionado (1/Ka) para la biomasa
ME sería de 0,8 ó aproximadamente 10 meses.
Hallamos una tasa de descomposición más rápida y
un tiempo de recambio más corto para la ME que
las que se midieron para el material enraizado en
tierra en el mismo lugar y para el mismo periodo
(Ka = 0,7; 1/Ka = 1,4; Nadkarni y Matelson 1991).
Sin embargo, hallamos una tasa de descomposición
más lenta para los nutrientes en la hojarasca ME
(excepto el K), que para los nutrientes en la
hojarasca fina de las plantas enraizadas en la tierra.
Los tiempos de recambio para todos los nutrientes,
excepto el K, fueron cuatro a seis veces más largos
para la ME de material enraizado en la tierra. El
tiempo de recambio para el K fue diez veces más
rápido en la ME que en el material enraizado en la
tierra (Cuadro 9.21).
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los claros resultantes. El ingreso intermitente de
nutrientes liberados de la ME puede alterar la
disponibilidad de nutrientes en la vecindad
inmediata de las especies que regeneran en los
claros. Otro factor a considerarse es que pueden
ocurrir retardos entre la muerte de las epífitas y la
subsiguiente liberación de esos nutrientes, luego de
su caída al suelo del bosque (ver Matelson et al.
“Longevidad de epífitas caídas en Monteverde”).
La ME que cae ha sido pasada por alto o medida
sin exactitud en casi todos los estudios de ciclaje de
nutrientes. Songwe et al. (1988) hallaron un aporte
de 105 kg ha- año-1 (0,8% de la hojarasca total fina)
de musgos y helechos epífitos en un bosque tropical
siempreverde de Camerún. Tanner (1980b) informó
de una cantidad entre 4 a 180 kg m-2 año-1 (0-3%
del total de hojarasca fina) documentada como ME
(principalmente bromelias) para un bosque montano
en Jamaica. Veneklaas (1991) documentó 220 kg
ha-1 año -1 (3% de la hojarasca total fina) de ME de
plantas vasculares y no vasculares, utilizando
cuadrados de metal de 0,5 x 0,5 m, en un bosque
lluvioso montano más bajo. Si nosotros solamente
hubiéramos recolectado el material identificado
como epífito en nuestras muestras de hojarasca TM,
habríamos subestimado ME por un 72%; ya que
solamente 14 g m-2 año-1 cayeron en nuestros
colectores, para la categoría briófitas. Entonces, es
crucial usar áreas de recolección del tamaño
apropiado para EM.

de la hojarasca interceptada por el árbol hospedero
a las comunidades de epífitas. Las bolsas (N = 140)
fueron atadas a lugares aleatorios sobre la superficie
superior de ramas internas de cuatro árboles; cada
tres meses y por un periodo de 15 meses, se
retiraron submuestras de cada bolsa. Para calcular
k, que es la tasa de pérdida parcial para el periodo
de estudio completo de 15 meses, se corrió una
regresión lineal utilizando el logaritmo natural del
promedio de la masa seca remanente en función al
tiempo, de acuerdo a la siguiente fórmula:
ln (Xt/Xo) = -kt
donde Xt y Xo son las masas remanentes en el
momento “t” y momento “0”, respectivamente
(Olson 1963).
La pérdida de biomasa desde el principio hasta el
final del estudio fue de aproximadamente 69% de la
biomasa original. El valor kd fue 0,36, con 64% de
la varianza explicada por un modelo exponencial.
La regresión del porcentaje de biomasa perdida en
función al tiempo fue estadísticamente significativa
(regresión lineal; p <0,03). El cálculo para el tiempo
de recambio de la hojarasca de hojas fue de 2,8
años, lo cual es considerablemente más lento que
las tasas de descomposición en otros bosques
montanos tropicales (Wiegert y Murphy 1970,
Edwards 1977). Se necesita más trabajo para
cuantificar las tasas de descomposición de hojarasca
en el largo plazo para otros materiales cortados
(fustes, partes reproductivas, ramas, troncos
enteros) y también para los procesos que regulan la
inmovilización y liberación de energía y nutrientes
de la materia orgánica muerta en este bosque.
En un segundo estudio se dio seguimiento a las
tasas de descomposición de ME en el corto plazo.
Llevamos a cabo un estudio de campo de seis meses
para medir los cambios en biomasa y concentración
de nutrientes de la ME (N. Nadkarni y T. Matelson,
datos no publicados). En abril de 1988,
recolectamos marañas de epífitas del dosel superior
(17-22 m) de tres árboles de Ficus tuerckheimii
(Moraceae) en el sitio de estudio. Esas marañas
fueron cortadas en pedazos pequeños (10 x 10 x 3
cm) de humus y materia orgánica muerta (65%),
raíces de plantas vasculares (15%), tallos de plantas
vasculares (5%) y briófitas (15%). Cada una de
otras 20 réplicas adicionales fue colocada encima
de la capa de hojarasca de hojas en lugares
aleatorios sobre el piso del bosque, 10 en claros
recientes por caída de árboles y 10 en lugares del
interior del bosque, escogidos al azar. Todas las

	
  
9.2.4 Flujos de descomposición

	
  

Material enraizado en la tierra –La menor tasa
de descomposición de la hojarasca en bosques
tropicales montanos, en comparación con bosques
tropicales de tierras bajas, ha sido atribuida a la alta
frecuencia de condiciones de neblina, temperaturas
bajas del aire y en el suelo, ausencia de ciclos de
sequía y re-humedecimiento, alta frecuencia de
vegetación esclerófila y suelos anegados (Leigh
1975, Tanner 1981, Vitousek 1984). Los nutrientes
y el carbono en bosques montanos pueden estar
enlazados en formas orgánicas por largos periodos
(Edwards y Grubb 1977, Tanner 1985) antes de ser
liberados por invertebrados, hongos y microbios
descomponedores.
En relación con la descomposicón de hojas en
Monteverde, solamente se han publicado trabajos
preliminares (Nadkarni y Matelson 1991). Un
estudio ató bolsas para hojarasca en el dosel, para
incubar la hojarasca caída del sitio de bosque de
sotavento y poder cuantificar la cantidad de aporte
	
  

516

muestras fueron atadas al suelo y recolectadas
después de seis meses.
La descomposición de piezas individuales de
ME fue evidente a simple vista durante el periodo
de estudio. Las marañas de epífitas atadas al suelo
tenían una biomasa significativamente menor que la
medida originalmente, hacia el final de los seis
meses de incubación en el campo (pérdida
promedio = 16,4%). La concentración y cantidad
total de nutrientes para todos los macronutrientes,
excepto K, fue significativamente menor que la
concentración original y las cantidades al final de la
incubación; lo cual sugiere que las marañas de
epífitas son inmovilizadores netos en el corto plazo
de todos los macronutrientes medidos, excepto el K
(N. Nadkarni y T. Matelson, datos no publicados).
El comportamiento de la inmovilización neta y el
flujo por la ME caída en escalas de tiempo más
largas es un parámetro importante a ser medido en
el futuro.

fundamentales de la estructura, composición,
biomasa y capital de nutrientes del bosque y
tenemos la capacidad de realizar estudios básicos de
laboratorio. Existe un pequeño grupo de asistentes
de campo locales bien entrenados. Carecemos del
equipo de laboratorio sofisticado y la asistencia
técnica altamente calificada de estaciones de campo
como La Selva o IBC. El conocimiento de los
factores abióticos que influyen en la biota (e.g.,
propiedades físicas del suelo, atributos hidrológicos
como intercepción del dosel, flujos del agua del
suelo, condiciones micrometeorológicas) es
incompleto y se requiere establecer un grupo
interdisciplinario de científicos con los cuales
colaborar en las interacciones complejas que
ocurren a nivel del ecosistema en Monteverde.
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El ensamble del rompecabezas de la ecología de
los ecosistemas de Monteverde recién ha
comenzado. Los datos existentes son fragmentarios
e indudablemente específicos para los sitios donde
se realizaron los estudios. No obstante, algunos de
los precursores primarios para la comprensión del
paisaje de Monteverde al nivel de ecosistema ya
están dados. Se han mapeado e identificado los
árboles de varias parcelas permanentes de estudio,
que además están protegidas; se han documentado
con datos de línea base los descriptores

BIOMASA Y ACTIVIDAD MICROBIANA EN LA MATERIA ORGÁNICA DEL
DOSEL Y DEL SUELO DEL BOSQUE EN MONTEVERDE
Eric Vance y Nalini M. Nadkarni
El ambiente de los bosques tropicales nubosos
resulta en grandes acumulaciones de materia
orgánica y nutrientes en el suelo del bosque, en
comparación con la mayoría de los bosques
tropicales de tierras bajas, debido a que sus tasas de
descomposición son más lentas (Grubb 1977). Si
bien los suelos de los bosques montanos pueden
poseer altos capitales de nutrientes, la
disponibilidad de nutrientes, especialmente N, es a
	
  

menudo baja y limitante para la productividad del
bosque (Vitousek y Sanford 1986). Otra
característica de estos bosques nubosos es su gran
cantidad de biomasa de epífitas (Nadkarni 1984). A
medida que las epífitas mueren y se descomponen,
forman marañas de materia orgánica sobre las
ramas de los árboles, las cuales son penetradas por
las raíces de las epífitas y del árbol hospedero
(Jenik 1973, Nadkarni 1981). Esta materia orgánica
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puede ser un componente importante y
característico del ciclaje de nutrientes de este
bosque, al actuar atrapando y transformando los
nutrientes que son depositados por la lluvia, la
neblina y la hojarasca interceptada. Para entender la
importancia de la materia orgánica de origen epífito
(EM),
determinamos
si
la
ME
es
microbiológicamente activa y qué papel juegan los
microorganismos
en
la
conservación
y
transformación del N y el carbono (C). Este estudio
se llevó a cabo en el bosque nuboso de sotavento de
la Reserva.
Nuestro estudio reveló que la ME tiene alta
actividad microbiana y que los niveles de C y N en
la biomasa eran similares a aquellos del suelo del
bosque en los horizontes H (FF-H) y A1 (FF-A;
Cuadro 9.23). La evolución del dióxido de carbono

en el laboratorio (un indicador de la actividad
microbiana general) y la mineralización del N en
laboratorio también fueron mayores o similares en
la EM, en comparación al suelo del bosque. Sin
embargo, la nitrificación no fue detectable o fue
muy baja en la ME durante las incubaciones, tanto
en laboratorio, como en el campo, en contraste con
lo que ocurrió en los horizontes H y A1 del suelo
del bosque. El potencial para la desnitrificación fue
más alto en el suelo del bosque que en el dosel
(Vance y Nadkarni 1990). Los microorganismos del
dosel deberían ser considerados cuando se estudia
la regulación de la disponibilidad de N en este tipo
de bosques, debido a su alta biomasa y actividad.

	
  

Cuadro 9.23. Composición de biomasa microbiana en varios niveles del bosque.

	
  

	
  
	
  
Los datos muestran concentraciones de biomasa microbiana (µg /g suelo promedio ± desviación estándar) en la materia orgánica
de origen epífito (ME), suelo del piso del bosque, horizonte H (FF-H) y horizonte A1 del suelo del bosque (FF-A). Los valores
marcados con letras distintas son significativametne diferentes, a un nivel p = 0,05 (Vance y Nadkarni 1990).

INVERTEBRADOS DEL DOSEL Y MATERIA ORGÁNICA DEL SUELO EN
MONTEVERDE
Nalini M. Nadkarni y John T. Longino
Un aspecto funcional importante de la materia
orgánica muerta de los ecosistemas boscosos es la
composición y abundancia de fauna detritívora.
Estos invertebrados participan en la regulación de la
transferencia de nutrientes y contienen una reserva
de nutrientes y energía. Dichos organismos son los
agentes principales de la fragmentación de la
hojarasca y la mezcla de la hojarasca de las hojas
con el suelo mineral, al exponer mayor superficie a
la colonización microbiana (Seastedt 1984). En
muchos bosques tropicales nubosos, se acumulan
cantidades considerables de hojarasca y humus de
	
  

las copas que son interceptadas por las ramas y
troncos de los árboles maduros (Nadkarni 1984).
Comparamos la composición y abundancia de
invertebrados que habitan la hojarasca y el humus
del dosel y del suelo del bosque, en un bosque
nuboso de sotavento en Monteverde (Nadkarni y
Longino 1990).
El estudio de campo fue realizado dentro o en
los alrededores de la Reserva. Los árboles de los
cuales se tomaron muestras incluyeron aquellos en
las clases de mayor tamaño de las especies más
comunes (Clusia alata, Didimopanax pittieri,
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Quercus sp., Pouteria viride y Ficus sp.). Logramos
acceso al interior de las copas de los árboles en el
dosel medio, trepando con técnicas de cuerda
simple (Perry 1978). Los invertebrados de la
hojarasca fueron muestreados tamizando el grueso
de la hojarasca y humus con un cernidor de malla.
Aproximadamente 17 litros (l) de esa materia
orgánica muerta gruesa produjo 1 l de hojarasca
tamizada; cada muestra consistió de 2-8 l de
hojarasca tamizada. Para cada muestra del dosel se
obtuvo una muestra pareada de suelo. Los
invertebrados se extrajeron de la hojarasca tamizada
con un extractor Winkler (Ward 1987). Los datos
fueron tabulados como número de individuos /l de
hojarasca tamizada. Se compararon las densidades
para cada categoría, entre el suelo y el dosel, con
pruebas pareadas de t (P<0,05).
Los taxa dominantes en número, tanto en el
dosel como en el suelo, fueron ácaros, escarabajos,
larvas de insectos holometábolos, hormigas,
Collembola y Crustacea (anfípodos e isópodos).
Los miembros de estos taxa son los agentes

principales de fragmentación de la materia orgánica
(Leakey y Proctor 1987). Las proporciones relativas
de estos taxa fueron las mismas en las muestras del
dosel, que en las del suelo, mostrando que el dosel
comparte una comunidad de invertebrados
fundamentalmente similar (Fig. 9.14). La
abundancia total de invertebrados fue mayor en el
suelo que en el dosel para todos los pares de
muestras, con una densidad promedio 2,6 veces
mayor en el suelo que en el dosel. La materia
orgánica del dosel era claramente más pobre en
escarabajos y larvas. Las hormigas eran la única
excepción a este patrón. Nuestros resultados
difieren de un estudio realizado en otro sitio similar
de Costa Rica (Atkin y Proctor 1988), en que
nosotros hallamos muy pocos oligoquetos
(lombrices de tierra). Esta diferencia puede deberse
a las técnicas de muestreo; es posible que los
métodos de clasificación manual de aquel estudio
subestimaran los meso y micro-artrópodos y nuestra
técnica de tamizado resultara en una subestimación
de los anélidos, por su cuerpo blando.

	
  
Figura.	
  9.14.	
  Densidad	
  de	
  invertebrados	
  (número	
  de	
  individuos/litro	
  de	
  hojarasca	
  tamizada)	
  por	
  grupo	
  de	
  invertebrados,	
  
para	
  muestras	
  de	
  suelo	
  y	
  dosel.	
  MI	
  =	
  ácaros,	
  BE	
  =	
  escarabajos	
  adultos,	
  LA	
  =	
  larvas	
  de	
  insectos	
  holometábolos,	
  AN	
  =	
  
hormigas	
  adultas,	
  CO	
  =	
  colémbolos,	
  CR	
  =	
  anfípodos	
  e	
  isópodos,	
  OT	
  =	
  otros	
  (Hemiptera,	
  Homoptera,	
  Orthoptera,	
  
Dictyoptera,	
  Dermaptera,	
  Diptera	
  adultos,	
  Thysanoptera,	
  Hymenoptera	
  parásitos,	
  Apterygota,	
  Symphyla,	
  milpiés,	
  
cienpiés,	
  arañas,	
  otros	
  Arachnida,	
  Gastropoda,	
  Annelida).	
  Los	
  valores	
  de	
  significancia	
  sobre	
  las	
  categorías	
  son	
  resultado	
  
de	
  pruebas	
  pareadas	
  de	
  t.	
  Las	
  barras	
  de	
  error	
  representan	
  dos	
  errores	
  estándar	
  de	
  la	
  media	
  (de	
  Nadkarni	
  y	
  Longino	
  1990).	
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¿Qué factores podrían explicar las menores
densidades de invertebrados en el dosel? Las
diferencias en microclima podrían afectar su
composición y abundancia. Las copas de los árboles
están sujetas a mayor aislamiento, más viento y
disminuciones de humedad más severas que el
suelo del bosque (Bohlman et al. 1995). Los
invertebrados son sensibles a los regímenes de
microclima, particularmente a la humedad y la
temperatura. Algunos grupos de invertebrados
pueden experimentar dificultades en la dispersión al
dosel y/o entre las copas de los árboles,
especialmente muchos grupos de hábitos
sedentarios y aquellos que viven en estructuras tipo
nido
(Moran
y
Southwood
1982).
El
descubrimiento de qué factores deprimen la
densidad de invertebrados en el dosel y qué efectos
puede causar esa baja densidad de invertebrados
sobre las características de la materia orgánica del
dosel están a la espera de más estudios. Hemos

demostrado que la materia orgánica mantenida en el
dosel, que es un componente del ecosistema de
bosques montanos más bajos, difiere de la materia
orgánica del suelo del bosque. Este hecho implica
que la materia orgánica del dosel debe ser tratada
como un componente separado en los estudios de
ecosistemas y no puede suponerse que está dentro
de la materia orgánica del suelo del bosque.
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MICORRIZAS VESICULARES-ARBUSCULARES EN PIPERACEAE EPÍFITAS
Y TERRESTRES
Blase Maffia, Nalini M. Nadkarni y David P. Janos

Las epífitas han desarrollado adaptaciones
morfológicas y fisiológicas para acopiar y retener
los nutrientes, para lograr sobrevivir a las
condiciones oligotróficas (pobres en nutrientes) del
dosel del bosque (Benzing 1981, 1990). Las epífitas
obtienen casi todos sus nutrientes de fuentes
atmosféricas (Nadkarni y Matelson 1991), donde
están generalmente diluidos, especialmente el
fósforo (Vitousek y Sanford 1986). Los hongos
micorrízicos vesiculares-arbusculares (VAM) son
uno de los medios que podrían usar las epífitas para
incrementar su captación de nutrientes. Sin
embargo, la capacidad de los VAM para alcanzar el
dosel es incierta, porque las grandes esporas de
estos hongos no son normalmente dispersadas por
el viento (Janos 1993). Varios estudios han
documentado la presencia de VAM en Piperaceae
(St. John 1980, Garcia Yazquez-Yanes 1985,
Bermudes y Benzing 1987, Mohankumar y
Mahadevan 1987), que es una familia común de
plantas tropicales, que incluye especies epífitas y
terrestres. No obstante, nueve especies de esa
familia recolectadas en los bosques montanos de
	
  

Costa Rica no presentaron VAM (Lesica y Antibus
1990).
Nosotros examinamos la ocurrencia de VAM en
27 especies de Piperaceae en el campo, en
Monteverde (Maffia et al. 1993). Nos concentramos
en esta familia por su alta riqueza de especies
(Burger 1971) y porque incluye muchas epífitas.
Algunas de estas son facultativas (son halladas
tanto en hábitats arbóreos, como terrestres), lo cual
permite una comparación de la presencia de VAM
entre el dosel y el suelo. Un trabajo preliminar
documentó bajos niveles de VAM en la especie
terrestre Pothomorphe umbellatum L. (Piperaceae)
y reveló estructuras VAM (e.g., hifas internas y
externas, vesículas y esporas) en cortes de raíz
recolectados en lugares aleatorios en las marañas de
raíces (Maffia 1990).
Recolectamos raíces de piperáceas epífitas y
terrestres dentro y en la zona adyacente al sitio de
estudio del bosque nuboso de sotavento, y en
vegetación
secundaria
(pastizales,
bosque
secundario y a lo largo de los caminos), incluyendo
17 especies de Peperomia, ocho de Piper, una
especie de Pothomorphe y una de Sarcorachis
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(Maffia et al. 1993). Las muestras de epífitas fueron
tomadas de ramas peladas, troncos de árboles y
marañas entretejidas de raíces vivas y humus sobre
ramas horizontales. Separamos las raíces
aparentemente vivas, de acuerdo a St. John y Uhl
(1983), preservándolas en una mezcla de formol,
propanol y ácido acético dentro de las 3 h siguientes
de ser recolectadas, para luego aclarar y teñir las
muestras, según Phillips y Hayman (1970). La
magnitud de colonización por micorrizas fue
determinada registrando la presencia o ausencia de
VAM en cortes de raíz de 1cm. También anotamos
la
presencia
de
esporas
extramatriciales
(extramatrical spores) y células auxiliares
asociadas a los segmentos de raíz.
El examen de las 27 especies resultó en dos
especies de Peperomia terrestres, dos especies de
Piper terrestres y Pothomorphe umbellatum que
contenían vesículas internas y/o arbusculares. La
colonización fue, en general, extremadamente baja,
ya que solamente 21 cm de los 4867 cm (<1%) de
raíces finas examinadas contenían colonización
interna. La especie terrestre P. umbellatum
constituyó la mitad de toda la colonización interna.
En contraste, hallamos cantidades moderadas de las
típicas hifas internas gruesas de VAM asociadas
con los segmentos de raíces de epífitas y terrestres,
que incluyeron el 15% de todos los segmentos de
raíces de Piperaceae epífitas y 13% de aquellos de
especies terrestres. Se hallaron también esporas de
Glomus y Acaulospora y células auxiliares de
Gigaspora, tanto en hábitats terrestres como
epífitos, aunque menos del 1% de los segmentos de
raíces tenían esporas asociadas (Maffia et al. 1993).
La baja colonización de raíces de Piperaceae
sugiere un patrón no consistente de uso de VAM
por las plantas epífitas y terrestres. Un estudio de
invernadero llevado a cabo con Peperomia
costaricensis produjo cantidades de colonización
interna significativamente mayores (hasta 28%),
con inóculos nativos y comerciales, cuando las
plantas son cultivadas en sustrato infértil (Maffia
1990, Maffia et al. 1993). Dos hipótesis no
excluyentes pueden explicar la escasez de VAM en
Piperaceae silvestres. Primero, los bajos niveles de
colonización podrían ser consecuencia de fertilidad
relativamente alta en el sitio. Los elevados aportes
de nutrientes inorgánicos disueltos provenientes de
la atmósfera, característicos de los bosques
tropicales nubosos (Kellman et al. 1982, Clark
1994), pueden hacer innecesarios los VAM para
alcanzar los requerimientos nutricionales. Segundo,

	
  

la formación de VAM en el dosel podría estar
limitada por la ausencia de inóculos (Benzing 1983,
Lesica y Antibus 1990).
Nuesta hipótesis es que el dosel consta de un
“mosaico de hábitats” (Janos 1993). Las marañas
del dosel que van acumulando vegetación podrían ir
acopiando inóculos de VAM progresivamente,
dispersados por cualquiera de varios potenciales
vectores (e.g., aves, hormigas, pequeños
mamíferos). Los mayores potenciales de inóculos
en el dosel deberían estar en bosques maduros, con
bajos niveles de recambio de ramas y árboles. Sin
embargo, la deposición aleatoria de grandes
cantidades de propágulos de VAM podría ocasionar
que una mata de dosel “joven” posea un alto
potencial de inóculos, pero nuestra predicción es
que esto ocurrirá con menor frecuencia que un
incremento gradual de los inóculos.
Si bien las matas de dosel con abundante VAM
están distribuidas de forma heterogénea en el
espacio, podrían servir como fuentes de inóculos a
través de una transferencia hacia abajo y de una
sola vía, por el flujo a lo largo del fuste y el
escurrimiento. Las esporas o las hifas podrían ser
desalojadas durante las lluvias y barridas hacia
abajo de las ramas y troncos por el flujo a lo largo
del fuste, inoculando así las marañas de epífitas que
se hallan debajo. La captura de una sola espora
(Daft y Nicolson 1969) sobre el envés húmedo de
una raíz podría ser suficiente para formar
micorrizas y para iniciar el proceso de acreción del
inóculo. El hecho que algunas epífitas posean
cantidades moderadas a altas de VAM sugiere que
el potencial de inóculo de algunas marañas de dosel
es adecuado para la formación de micorrizas. Las
especies epífitas que se especializan en esas
marañas podrían ser micotróficas obligadas, en
aquellos ecosistemas con marañas de dosel estables
(Janos 1980). Consecuentemente, un mosaico de
inóculos de dosel podría influir en la distribución de
especies de epífitas de manera similar a lo que
Janos (1980) ha sugerido para los hábitats terrestres.
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FACTORES QUE AFECTAN LA INICIACIÓN Y CRECIMIENTO DE RAÍCES
ADVENTICIAS AÉREAS EN UN ÁRBOL DEL BOSQUE TROPICAL NUBOSO:
UN ABORDAJE EXPERIMENTAL
Nalini M. Nadkarni
Las raíces adventicias aéreas (above-ground
adventitious roots =AAR) son características de
muchas especies de árboles de los bosques húmedos
tropicales y templados (Lanner 1966, Jenik 1973,
Moore 1989) y se han denominado “raíces del
dosel” ("canopy roots", Nadkarni 1981), “raíces
adventicias aéreas” (AAR, Herwitz 1991) y raíces
apogeotrópicas ("apogeotropic roots", Sanford
1987). Estas raíces están estructuradas de forma
muy similar a sus contrapartes subterráneas y
poseen capacidades similares para absorber
nutrientes y agua (Nadkarni y Primack 1989). Estos
órganos están frecuentemente asociados de forma
directa con las acumulaciones de epífitas y humus
acompañante que está suspendido en las copas de
los árboles hospederos y/o penetran dichas
acumulaciones.
Las AAR pueden mejorar la eficiencia del uso de
los nutrientes al recuperar los nutrientes lixiviados
del escurrimiento del fuste (Herwitz 1991) o
funcionar como un “atajo” en el ciclaje de
nutrientes, al permitir a los árboles hospederos
explotar los abundantes nutrientes contenidos en la
materia orgánica suspendida en sus propias copas
(Nadkarni 1981). Poco es lo que se conoce de la
anatomía de las AAR, de su capacidad de absorción
de agua y/o nutrientes bajo condiciones naturales o
la fisiología de su iniciación y crecimiento. Los
factores posiblemente relacionados con la inducción
de las AAR en las epífitas y el humus producido en
las copas incluyen la oscuridad, la humedad, los
nutrientes inorgánicos, hormonas u otros exudados
orgánicos. Realicé un experimento para identificar
los estímulos que pueden promover el crecimiento
de las AAR en la copa de Senecio cooperi
(Compositae), un árbol del bosque tropical nuboso
(Nadkarni 1994).
Los experimentos fueron realizados entre mayo
y septiembre de 1982 en la Reserva. Las 2 ha del
área de estudio están localizadas en el lado de
sotavento de la zona conocida como "La Ventana",
que está como cabalgando la Divisoria Continental.
El área experimentó un deslizamiento unos 12-15
años antes del estudio (W. Guindon, com. pers.).
Los suelos tienen origen en riolitas volcánicas
	
  

(Vance y Nadkarni 1990), contienen cantidades
muy pequeñas de materia orgánica y son
extremadamente arcillosos. La vegetación consiste
de una gruesa capa de arbustos arborescentes con
un dosel uniforme de 3-5 m, dominando por S.
cooperi.
Estos
arbustos
tienen
múltiples
ramificaciones, con todo el follaje en la parte
terminal de las ramas, lo cual deja el interior de las
copas sin obstrucciones y de fácil acceso. Otras
plantas comunes que siguen a los deslizamientos,
como Gunnera insignis (Gunneraceae) y Bocconia
frutescens (Papaveraceae) formaban un anillo
alrededor del área de estudio.
Se utilizó Senecio cooperi porque es una especie
de altura uniforme y baja, y por su tendencia a
formar AAR en condiciones naturales (observación
personal). Es una especie que coloniza
agresivamente las perturbaciones más grandes y
puede alcanzar 6 m de altura. Se seleccionaron 31
árboles de S. cooperi de altura uniforme. Se
marcaron sesenta segmentos del fuste, adyacentes a
nódulos de ramas, sobre los árboles experimentales.
Cada segmento designado fue sujeto a uno de los
siguientes seis tratamientos, registrándose como
variables de respuesta el número de raíces iniciadas
y sus tasas de crecimiento. Los factores puestos a
prueba fueron la presencia de: 1) epífitas húmedas
(musgos vivos y húmedos, hepáticas, helechos
transparentes y humus de la copa, recolectados de
tres árboles de Didymopanax pittieri en un matorral
de bosque enano adyacente); 2) epífitas secas
(epífitas secadas al aire y humus de las copas); 3)
esponjas húmedas (esponjas de espuma saturadas
con agua destilada); 4) esponjas con solución de
nutrientes inorgánicos (esponjas de espuma, agua y
solución comercial de diversos nutrientes,
equivalente a una solución de Hoagland); 5)
esponjas secas (esponjas de espuma secadas al aire)
y 6) grupo control (nada aplicado al fuste).
Utilizamos técnicas de acodo modificadas (airlayering, Hartmann y Kester 1975) para estimular a
los segmentos de tallo a enraizar. Un grupo de
epífitas (húmedas o secas) o una esponja (seca o
saturada con agua destilada, o con solución de
nutrientes) fueron envueltas de forma segura
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alrededor de cada sección de tallo, con una lámina
de polietileno de 50 x 50 cm, permeable a los gases
y atada a cada extremo con una cuerda de nylon
para excluir el escurrimiento desde la copa. Con
ayuda de una jeringa, se aplicaron 10 ml de agua
destilada o solución de nutrientes cada dos semanas,
para mantener las condiciones deseadas. La lámina
de polietileno se sacó cuidadosamente cada dos
semanas, para contar y medir las raíces con un
mínimo de perturbación. Anotamos el número de
raíces por tratamiento y se sumó la longitud total de
las raíces para cada muestra. Cada segmento de
tallo fue tratado como una muestra independiente.
Las raíces adventicias que aparecieron sobre los
tallos
parecían
originarse
de
lenticelas
hipertrofiadas y tejido aerénquima, y se vieron
desde los ocho días después de iniciado el
experimento. Tan sólo cuatro días después de la
iniciación del enraizamiento, raíces blancas y
gruesas, sin pelos radiculares evidentes, habían
crecido dentro del medio o entre las esponjas y la
corteza. Tres días después muchas de las raíces se
habían ramificado y poseían pelos radiculares justo
encima de la tapa de la raíz. Después de cuatro
semanas, las raíces más grandes desarrollaron una
coloración púrpura suave, la cual se hizo más
oscura a medida que las raíces engrosaban. Esta

	
  

secuencia de formación de AAR es similar a la
descrita para individuos de Fraxinus pennsylvanica
(Sena Gomes y Kozlowski 1980) y Tamarix
(Ginzburg 1967) en zonas inundadas. Las lenticelas
hipertrofiadas precedían la presencia de las raíces
blancas y posteriormente coloreadas. Las raíces
parecían diferenciarse de las lenticelas, con una
subsiguiente conexión de hebras del procámbium a
aquellas del tallo parental.
La iniciación de las raíces difirió entre
tratamientos (ANOVA: p < 0,01). Las epífitas
húmedas y las soluciones de nutrientes fueron las
más efectivas. Varios de los otros tratamientos,
incluyendo el control, indujeron raíces, pero estos
apéndices
desaparecieron
en
pocos
días,
probablemente por desecación. El crecimiento
radicular respondió de forma similar; aquellas
raíces estimuladas por las epífitas fueron las más
largas (longitud promedio por segmento = 114,0
cm), seguidas por aquellas que crecieron de los
tallos sujetos al tratamiento de la solución de
nutrientes (longitud promedio por segmento = 54,7
cm; Fig. 9.15). El agua destilada afectó muy poco la
iniciación de las raíces y su elongación (longitud
promedio por segmento = 6,2 cm).
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Figura.	
  9.15.	
  Promedio	
  (y	
  error	
  estándar)	
  del	
  número	
  de	
  raíces	
  adventicias	
  aéreas	
  iniciadas	
  por	
  árboles	
  de	
  Senecio	
  cooperi	
  
en	
  un	
  periodo	
  de	
  estudio	
  de	
  20	
  semanas,	
  para	
  cada	
  uno	
  de	
  seis	
  tratamientos	
  experimentales.	
  Los	
  tratamientos	
  son:	
  WE	
  =	
  
epífitas	
  húmedas,	
  incluyendo	
  humus	
  de	
  la	
  copa;	
  DE	
  =	
  epífitas	
  secas	
  al	
  aire;	
  NS	
  =	
  soluciones	
  de	
  nutrientes	
  con	
  esponjas	
  de	
  
espuma;	
  DW	
  =	
  agua	
  destilada	
  con	
  esponjas	
  de	
  espuma;	
  DS	
  =	
  esponjas	
  de	
  espuma	
  seca;	
  CO	
  =	
  control	
  (de	
  Nadkarni	
  1994).	
  

La inducción de AAR por los tratamientos de
epífitas húmedas y la solución de nutrientes indica
que los estímulos que disparan el crecimiento de las
AAR involucran más que la simple humedad o la
oscuridad (Gill 1969). Se requieren más estudios
para determinar los factores causales que inducen la
formación de esas raíces y para esclarecer sus
capacidades funcionales. Puede existir un
mecanismo de retroalimentación positiva entre el
crecimiento de las epífitas y la nutrición de sus
árboles hospederos. Una variedad de nutrientes
inorgánicos (Nadkarni 1986) y orgánicos (Coxson
et al. 1992) son lixiviados de las comunidades de
epífitas (especialmente de aquellas dominadas por
briófitas), a los cuales acceden los árboles a través
de estos sistemas radiculares (Nadkarni y Primack
1989). A medida que las comunidades de epífitas
colonizan, crecen y acumulan materia orgánica, más
AAR se inician y elongan. La presencia de estos
sistemas de raíces parece proveer un mejor sustrato
para la colonización de las epífitas, que la corteza
desnuda, al hacer la superficie del tronco más
rugosa y proveer más lugares para la colonización
	
  

por los propágulos de las epífitas, además de la
retención de agua y nutrientes. Con el desarrollo de
la comunidad de epífitas, el árbol hospedero obtiene
más elementos de la lixiviación y despliega más
AAR, lo cual, a su vez, genera un mejor sustrato
para más colonización por parte de las epífitas.
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DINÁMICA DE LA HOJARASCA FINA DENTRO DEL DOSEL ARBÓREO DEL
BOSQUE TROPICAL NUBOSO
Nalini M. Nadkarni y Teri J. Matelson
Las fuentes potenciales de nutrientes para las
epífitas incluyen una variedad de fuentes autóctonas
(dentro del ecosistema) y alóctonas (fuera del
ecosistema; Cuadro 9.24). Es importante distinguir
estre estos dos tipos de fuentes en los bosques
donde la disponibilidad de nutrientes puede limitar
la productividad del ecosistema (Grubb 1977,
Vitousek 1984). Si las epífitas tuvieran que obtener
todos sus nutrientes de fuentes autóctonas,
	
  

simplemente estarían sacando nutrientes de la ruta
de flujo árbol-suelo; no incrementarían la reserva
total de nutrientes, sino que cambiarían la forma o
el compartimiento en el cual se almacenan los
nutrientes. De manera alternativa, si tuvieran que
obtener nutrientes de fuentes alóctonas, las epífitas
podrían incrementar el aporte total de nutrientes al
ecosistema, en adición a alterar la forma y
localización de esos nutrientes.

Cuadro 9.24. Fuentes potenciales de ingreso de nutrientes a las comunidades de epífitas en los ecosistemas de bosque.

Dado que las epífitas no tienen conexión
vascular directa con el banco de nutrientes en el
suelo del bosque, dependen de atributos
morfológicos y fisiológicos, tales como sitios de
embargo de hojarasca (litter-impounding pools),
tricomas foliares, insectivoría, mirmecocoria y
follaje poiquilohídrico (poikilohydric foliage), para
captar y conservar los nutrientes en un ambiente
que puede soltarlos sólo de forma esporádica y en
concentraciones diluidas (Benzing y Seeman 1978,
Nadkarni 1981). Algunas epífitas especializadas
obtienen nutrientes exclusivamente de la
precipitación y la deposición seca (Benzing 1983),
pero muchas otras son incapaces de obtenerlos de
fuentes atmosféricas. Estas epífitas, tales como
arbustos leñosos de Ericaceae, tienen sistemas
radiculares bien desarrollados que penetran la
materia orgánica muerta y el “humus de copa”
(Jenik 1973), que se acumula como marañas sobre
la superficie superior de las ramas. En un bosque
nuboso de sotavento de la Reserva, cuantificamos la
dinámica de nutrientes de una potencial fuente
autóctona de nutrientes para la comunidad de
epífitas: la hojarasca de partes vegetales cortadas
que es interceptada por la parte superior del dosel
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por ramas internas y sus epífitas (Nadkarni y
Matelson 1991).
La dinámica de la hojarasca fina dentro del dosel
puede ser crítica para la productividad de las
epífitas y puede diferir de la dinámica de la
hojarasca en el suelo del bosque, por tres razones.
Primero, la hojarasca del dosel puede ser efímera,
ya que puede ser eliminada de las ramas por
disturbios dentro el propio dosel, tales como viento,
lluvia y actividades de animales arborícolas. El
movimiento de las hojas en el dosel puede eliminar
una contribución potencial importante para la
nutrición de las epífitas, al contrario de lo que
ocurre con las hojas caídas sobre el suelo, las cuales
pueden desplazar su posición con consecuencias
mínimas para las plantas enraizadas en el suelo
(Orndorff y Lang 1981). Segundo, la hojarasca de
hojas en el dosel puede ser depositada en cantidades
menores que la que se deposita en el suelo del
bosque, debido a una falta de aporte de la
vegetación del subdosel y del sotobosque. Tercero,
las tasas de descomposición de la hojarasca
depositada y retenida dentro del dosel puede diferir
de la hojarasca sobre el suelo, debido a las
diferencias en microclima y sustrato entre el dosel y
el suelo del bosque, así como a las diferencias en la

estructura de la comunidad y la densidad de los
macroinvertebrados
detritívoros
y
descomponedores microbianos (Nadkarni y
Longino 1990).
Medimos la deposición y descomposición de la
hojarasca fina dentro del dosel superior de los
árboles y sobre el suelo del bosque, con colectores
de hojarasca estandarizados y bolsas de hojarasca
(Nadkarni y Matelson 1991). Una cantidad similar
de hojarasca fina pasó a través del dosel (752 g m-2
año-1) que la que llegó al suelo (820 g m-2 año -1),
pero menos del 1% de la biomasa y nutrientes de
esta hojarasca gruesa fue retenida en el dosel. La
hojarasca cosechable en el dosel (ca. 170 g m-2 de
superficie de ramas, 8,8 g m-2 de superficie suelo)
solamente equivale al 1% de la hojarasca
cosechable sobre el suelo del bosque. Las
mediciones de hojas marcadas permitieron registrar
que el 70% de las hojas depositadas sobre las ramas
son perdidas dentro de las siguientes dos semanas, y
casi todas se pierden hacia la semana dieciséis. Las

	
  

características de las ramas, tales como su ángulo y
el número de tallos y agregaciones de epífitas,
parecen afectar la cantidad de hojarasca retenida en
algunos micrositios. La descomposición de la
hojarasca medida sobre hojas atadas al dosel por un
periodo de 12 meses, fue la mitad de aquella de las
hojas sobre el suelo del bosque (tiempo de recambio
del dosel = 2,8 años; Nadkarni y Matelson 1991).
Suponiendo que la acumulación de hojarasca en
el dosel está en un estado estacionario, la biomasa
de hojarasca fina retenida y descompuesta dentro
del dosel fue calculada en sólo 2,0 g m-2 año-1 y
menos de 0,02 g m-2 año para todos los nutrientes
(Fig. 9.16). La reposición de los nutrientes en las
comunidades de epífitas parece estar desacoplada
de la ruta de la hojarasca, ya que el aporte de la
hojarasca que es retenida en el dosel es pequeño, en
relación con los datos de productividad y
requerimientos de nutrientes publicados en otros
estudios.
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Figura.	
  9.16.	
  Tasas	
  de	
  cambio	
  en	
  biomasa	
  y	
  nutrientes	
  de	
  la	
  hojarasca	
  interceptada	
  en	
  bolsas	
  atadas	
  en	
  el	
  dosel,	
  medidas	
  
y	
  calculadas	
  como	
  porcentaje	
  de	
  masa	
  original	
  o	
  cantidad	
  de	
  nutrientes,	
  desde	
  septiembre	
  de	
  1987	
  a	
  septiembre	
  de	
  
1988.	
  Los	
  círculos	
  blancos	
  muestran	
  el	
  porcentaje	
  de	
  biomasa	
  original	
  (promedio	
  +	
  1	
  SE)	
  y	
  contenido	
  de	
  nutrientes	
  del	
  
material	
  original	
  contenido	
  en	
  las	
  bolsas	
  atadas	
  en	
  el	
  dosel.	
  Los	
  círculos	
  negros	
  muestran	
  la	
  cantidad	
  calculada	
  de	
  hojas	
  
remanentes	
  luego	
  del	
  desgaste	
  de	
  las	
  hojas	
  (pérdida	
  de	
  hojas	
  enteras	
  del	
  dosel,	
  La).	
  Los	
  triángulos	
  blancos	
  son	
  las	
  
cantidades	
  de	
  material	
  remanente	
  en	
  función	
  de	
  la	
  integración	
  del	
  desgaste	
  de	
  las	
  hojas	
  y	
  la	
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  de	
  las	
  hojas	
  
(Ld)	
  (de	
  Nadkarni	
  y	
  Matelson	
  1991).	
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concentraciones en el escurrimiento colectado en el
suelo del bosque eran ocasionalmente más bajas
que en la precipitación (Clark 1994), lo cual indica
que al menos algunos de los componentes del dosel
están aprovechando los nutrientes desperdiciados
que vienen en la precipitación. Sin embargo, la
mayor parte del follaje de los árboles hospederos es
esclerófilo, con cutículas cerosas, y muchos árboles
del bosque nuboso re-asignan altas proporciones de
N y P, lo cual presumiblemente minimizaría la
transferencia de agua y nutrientes a través del
follaje (Grubb 1977, Tanner 1977).
La deposición atmosférica es una fuente alóctona
que posiblemente aporta nutrientes a todas las
epífitas. Las epífitas poiquilohídricas, como
briófitas y helechos laminares, capturan nutrientes
de la atmósfera sobre las ramas exteriores y los
incorporan en su biomasa. Cuando aquellas mueren,
sus detritos contribuyen al desarrollo del humus, lo
cual sin duda incrementa la retención de nutrientes.
Las epífitas que ocupan las superficies de las ramas
internas y que carecen de las adaptaciones
morfológicas que permiten una captación directa de
los nutrientes de la atmósfera, deben adquirirlos por
medio de las raíces, de aquellos nutrientes
secuestrados en las marañas que se acumulan en el
dosel. Estas plantas pueden obtener al menos
algunos de sus nutrientes interceptando físicamente
la precipitación (especialmente la neblina
movilizada por el viento) con sus brotes y
canalizando esos hacia las marañas de humus, las
cuales son penetradas con sus sistemas radiculares.
Es necesario entender cómo funcionan las fuentes
de nutrientes de las soluciones del dosel y los
sumideros de nutrientes, cuantificando la
incorporación y liberación de componentes
específicos del dosel, para diferenciar esas dos
fuentes.

En la mayoría de los sistemas terrestres, la
porción principal de los nutrientes requeridos para
la producción primaria neta es repuesta por medio
de la ruta de la hojarasca, especialmente para el N,
P y Ca. Los nutrientes están ligados a la materia
orgánica dentro de las copas de los árboles
maduros, donde están las plantas vasculares, las
briófitas, marañas de raíces y humus, tal como lo
están en el suelo de los bosques tropicales nubosos.
Sin embargo, la cantidad de hojarasca interceptada
por las ramas internas es extremadamente pequeña
(aprox. menos del 1% para este estudio), en
comparación con la hojarasca gruesa. La baja
intercepción y elevado desgaste de la hojarasca se
deben a varios factores, incluyendo las
perturbaciones como el viento, caída de ramas,
lluvia y actividades de animales como monos y
ratones moviéndose entre las ramas, y aves
alimentándose en la hojarasca. Estas perturbaciones
causan un importante desplazamiento de la
hojarasca antes de que los nutrientes en ella
contenidos puedan ser mineralizados y queden
disponibles para la captación por las epífitas. Las
pocas hojas que quedan en el dosel se descomponen
muy lentamente, lo cual puede deberse, al menos en
parte, a las condiciones ambientales secas y baja
densidad de macroinvertebrados en el dosel
(Nadkarni y Longino 1990).
Debido a que la reposición de nutrientes a
muchas epífitas de bosques nubosos parece
derivarse sólo parcialmente de la descomposición
de la hojarasca, el balance debe lograrse de otras
fuentes, esbozadas en la Cuadro 9.24. Dos fuentes
parecen ser las candidatas más posibles para lograr
la mayor parte del balance: los lixiviados foliares
(autóctona) y la deposición atmosférica (alóctona).
Los nutrientes provenientes de los lixiviados
foliares (especialmente nutrientes móviles como K+
y NO3-) pueden ser importantes, ya que las
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LONGEVIDAD DE LAS EPÍFITAS QUE CAEN EN MONTEVERDE
Teri J. Matelson, Nalini M. Nadkarni y John T. Longino
Si bien la distancia vertical entre el dosel y el
suelo puede ser pequeña, la diferencia entre ambos
microhábitats puede ser grande. Los ambientes de
dosel
se
caracterizan
generalmente
por
fluctuaciones más extremas en humedad y
temperatura, mayor aislamiento, velocidad del
viento más alta y déficits de la presión de vapor más
severos y variables (Chacon y Duval 1963,
Chazdon y Fetcher 1984). Otras diferencias las
pueden marcar la fauna de invertebrados (Nadkarni
y Longino 1990) y la actividad microbiana (Vance
y Nadkarni 1990). En contraste con los ambientes
del suelo, los del dosel tienen, supuestamente, una
capacidad de almacenamiento más limitada para los
nutrientes y agua disponibles, ingresos más diluidos
y esporádicos, menor estabilidad física y mayor
heterogeneidad en la distribución de “sitios
seguros” para el establecimiento (Benzing 1990,
Ackerman y Montalvo 1990).
El movimiento de epífitas vivas desde el dosel
hasta el suelo del bosque es un evento frecuente en
las comunidades de epífitas. Las epífitas vivas caen
al suelo porque son desalojadas por el viento o los
animales, o porque las ramas y los árboles se
rompen y caen (Strong 1977). Algunas epífitas
(e.g., bromelias de tanque = tank bromeliads)
suelen caer como individuos, mientras que otras que
están conectadas por sistemas radiculares
entretejidos y por una capa de humus de la copa
(Jenik 1973), caen a menudo como agregaciones
intactas. Observaciones anecdóticas de epífitas
caídas incluyeron una variedad de respuestas,
algunas epífitas se desvanecen en semanas,
mientras que otras persisten o incluso progresan por
meses o años. Si pudiéramos entender por qué
ciertas epífitas viven o mueren en el suelo,
podríamos comprender mejor la naturaleza del
epifitismo, los factores que contribuyen a la amplia
distribución de las plantas epífitas (10% de todas las
plantas vasculares son epífitas; Kress 1986) y la
incidencia relativamente baja del epifitismo
facultativo (ver Atwood “Las orquídeas”). La
longevidad de las epífitas caídas también tiene
implicancias en el ciclaje de nutrientes, ya que las
epífitas obtienen todos o casi todos sus nutrientes de
fuentes atmosféricas (Benzing 1990, Nadkarni y
Matelson 1991). Los nutrientes contenidos en las
	
  

epífitas que caen vivas al suelo serán, en última
instancia, mineralizados y absorbidos por la
vegetación terrestre. Sin embargo, la supervivencia
prolongada en el suelo retrasaría la mineralización,
con los efectos consiguientes sobre el
almacenamiento, ciclaje y potencial pérdida de
nutrientes del ecosistema.
En este estudio hemos documentado la
longevidad de una variedad de epífitas caídas en
relación con el régimen de luz (sotobosque intacto,
que denominaremos “sombra” a partir de aquí, vs.
claros), adherencia a una rama caída, dimensiones
físicas del agregado (definida como maraña
continua de epífitas que cae desde el dosel) y el
número de epífitas en el agregado (Matelson et al.
1993).
Llevamos a cabo el trabajo de campo en el sitio
de estudio del bosque de cañada de sotavento de la
Reserva (Nadkarni et al. 1995). En mayo de 1989
recolectamos del piso 49 agregados de epífitas
recién caídos, dentro de la parcela de estudio. Cada
agregado consistía de epífitas vivas y de apariencia
robusta, con su materia orgánica y raíces asociadas
intactas. Todos los agregados habían caído en las
dos semanas previas a la recolección. Cada
agregado fue colocado en una de cuatro parcelas:
dos de las parcelas estaban en claros, con poca o
ninguna cobertura de sotobosque. Las otras dos
parcelas tenían sombra del sotobosque. Las plantas
individuales fueron incluidas en una de las
siguientes categorías: Piperaceae (N = 15 plantas),
Araceae (12), Orchidaceae (26), Bromeliaceae (31),
Ericaceae (24), otras angiospermas (26),
Pteridophyta (40) y plantas no vasculares (49). No
se dio seguimiento individual a las plantas no
vasculares, principalmente musgos y hepáticas, sino
que se las consideró como una sola entidad en un
agregado. Cada una de las 223 plantas fue
examinada y contabilizada como viva o muerta en
intervalos mensuales durante el primer año, y luego
hacia el final del segundo año (día 637). La
longevidad fue definida como el tiempo entre el día
1 y el último día de muestreo en que una planta fue
registrada viva, después de su caída al suelo del
bosque; con los intervalos definidos por un número
entero entre 1 y 12, que representaba el día de
colocación y los 11 censos subsiguientes. La
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longevidad individual de las plantas se analizó con
pruebas no paramétricas, pues la variable no tenía
distribución normal (SYSTAT 1988).
Solamente 27% de las plantas permaneció viva
hacia el final del primer año y el 7% sobrevivió al
final del segundo año (21 meses) (Fig. 9.17). Todas
las categorías de plantas mostraron las mismas tasas
de mortalidad. Descontando la asociación espacial,
no hallamos diferencias significativas en la
longevidad entre las ocho categorías de plantas. Por

el contrario, sí hubo un efecto significativo de la
parcela sobre la longevidad. Las dos parcelas de los
claros tuvieron rangos promedio mayores que las
dos parcelas de sombra. No se detectó efecto de la
forma de adherencia de las epífitas a las ramas,
sobre la longevidad del agregado, y ninguna
regresión de la longevidad del agregado en función
del volumen del agregado o del número de plantas
en el mismo, fue significativa (Matelson et al.
1993).

	
  

	
  
Figura	
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Una variedad de factores podría causar la muerte
de las epífitas después de su caída al suelo. Primero,
las epífitas pueden morir por reducción en la
fotosíntesis, causada por las diferencias ambientales
entre el dosel y el piso del bosque, especialmente
los regímenes de luz y temperatura, además del
movimiento del aire. Los aportes de nutrientes y
agua pueden diferir, debido a que las epífitas caídas
reciben principalmente escurrimiento, el cual es
depositado en forma de gotas más grandes que las
	
  

de la neblina y la bruma; la química del
escurrimiento por lo general es alterada por el
contacto con el dosel (Vitousek y Sanford 1986,
Veneklaas y Van Ek 1990). Los extremos de
temperatura, contenido de humedad del sustrato,
ciclos de humedecimiento y sequía y de humedad
relativa son mayores en el dosel, que en el suelo del
bosque (Bohlman et al. 1995). La diferencia
microambiental más notable es la ausencia de
periodos extremadamente secos sobre el suelo del
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bosque durante la estación seca y la de vientos y
neblina.
Segundo, los factores bióticos pueden distinguir
el dosel del piso del bosque, incluyendo diferencias
en los patógenos, herbívoros y simbiontes. La
densidad global de invertebrados es menor en el
dosel que en el piso del bosque de Monteverde y
ciertos taxones están virtualmente ausentes en el
dosel (Nadkarni y Longino 1990; ver Nadkarni y
Longino “Invertebrados del dosel y la materia
orgánica del suelo en Monteverde”). Tercero, la
acumulación de hojarasca sobre las epífitas caídas
puede promover su muerte en el piso del bosque. La
acumulación de hojarasca bloquea la llegada de la
luz, cambia el régimen de humedad y pueden influir
en los herbívoros y patógenos. Las tasas de
acumulación de hojarasca difieren entre el dosel y
el suelo, debido a que el viento azota más en el
dosel y a la superficie no contínua del sustrato en el
dosel (Nadkarni y Matelson 1991).
Aunque se conoce poco acerca de la distribución
espacial de las epífitas caídas, mucho del material
epífito caído es depositado en los claros, ya que
viene adherido a las ramas grandes y árboles que
caen (Nadkarni y Matelson 1992b). Las epífitas
también caen de forma continua en cantidades
pequeñas, llegando al piso sobre ramas pequeñas o
como epífitas individuales. Estas últimas
encontrarán condiciones de dosel cerrado sobre
ellas y por lo tanto estarán sujetas a condiciones que
podrían causar su muerte rápida, en comparación a
aquellas que son depositadas en los claros. Las
condiciones
ambientales
en
los
claros
(especialmente regímenes de luz y temperatura) son
más parecidas a las del dosel que las del piso del
bosque con dosel cerrado, lo cual permitiría a las

epífitas que caen en los claros sobrevivir más
tiempo que aquellas en la sombra.
Otros estudios han mostrado que las epífitas
pueden contribuir de forma apreciable a los aportes
de biomasa y nutrientes que recibe el suelo del
bosque (Veneklaas 1991) (hasta un 10% de la
deposición total de hojarasca fina en nuestro sitio de
estudio; Nadkarni y Matelson 1992a). Sin embargo,
antes de que los nutrientes de las epífitas puedan ser
liberados por la descomposición, las plantas deben
morir. De esa manera, el material que cae con las
epífitas probablemente afecta los ciclos de
nutrientes de forma distinta de como lo hace la
hojarasca de las plantas enraizadas en el suelo,
cuyos nutrientes pueden ser mineralizados más
rápido, porque ese material ya está muerto.
Entonces, para las epífitas que caen vivas, existe un
potencial tiempo de retardo en la liberación de los
nutrientes por la mineralización. Las epífitas
pueden afectar profundamente la cantidad de
nutrientes almacenados y los tiempos de liberación
de nutrientes en los bosques con comunidades de
dosel
bien
desarrolladas.
Las
futuras
investigaciones deberían dar seguimiento a la
distribución espacial y temporal de las epífitas
caídas, a nivel de especie, en relación con las
características de microhábitat, para poder
determinar el rol de las epífitas en un ecosistema y
lograr una mejor percepción de los mecanismos que
promueven el epifitismo.
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9
Ecología de ecosistemas y dinámica del
bosque - actualización 2014
Kenneth Clark
Traducido por Gabriel Trejos V.

El capítulo original sobre la Ecología de
ecosistemas y dinámica del bosque resumía
estudios sobre cuatro áreas de la ecología de
ecosistemas. Los autores: a) describían la
estructura del bosque, la composición y
dinámica de dos masas forestales primarias, un
bosque enano de barlovento y un bosque nuboso
de sotavento; b) revisaban las iniciativas de
estudios enfocados en los roles ecológicos de la
vida del dosel en los ciclos de nutrientes de los
bosques; c) comparaban información a nivel de
ecosistema recolectada en Monteverde, con la de
otros bosques tropicales montanos; e d)
identificaban áreas en las cuales nuestro
conocimiento estaba incompleto y más
investigaciones eran necesarias. Desde su
publicación, nuestro entendimiento general de la
ecología de ecosistemas en las regiones
montano-tropicales se ha beneficiado en gran
medida de síntesis de escala global (Brujimzeel
et al. 2010, Giambelluca y Gerold 2011). Aquí
resumo algunos de los estudios recientes sobre:
a) estructura de los bosques y su biomasa en

	
  

Monteverde, incluyendo nuevas estimaciones de
masa para las epífitas y las hemiepífitas; b)
vínculos entre clima, hidrología y estructura de
bosques y funcionamiento; c) comparaciones
más completas del contenido de carbono y
nutrientes entre la vegetación terrestre y la
epífita; d) procesamiento de la deposición
atmosférica de nitrógeno y otros nutrientes por
parte de los doseles rebosantes de epífitas; y e)
carbono, nutrientes y enzimas en el suelo, así
como el impacto de la deforestación en el
carbono y los nutrientes del suelo. Luego
sugiero futuras orientaciones de la investigación
que ayudarán a llenar algunos de los vacíos en la
información a nivel de ecosistemas en
Monteverde.
A. Estructura de bosques y biomasa.
Desde la publicación del capítulo original,
datos recientes sobre la estructura del bosque y
su biomasa han sido publicados (Nadkarni et al.
2004, Hagel y Dohrenbusch 2011, Kohler et al.
2007). Mediciones censuales de bosques hechas
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11,5, 3,9 y 2,1 t ha-1 estimadas, respectivamente,
para briófitas epífitas, epífitas vasculares y
MOM. La masa de epífitas, principalmente
briófitas epífitas, era mucho menor en una masa
de bosque secundario dominado por Conostegia
oerstediana, alcanzando un total de sólo 0,2 t ha1
(Nadkarni et al. 2004).
Muchos de los depósitos y los flujos que se
necesitan para calcular la productividad de la
vegetación terrestre y epífita han sido medidos
en Monteverde. Por ejemplo, la hojarasca y la
hojarasca epífita (Nadkarni et al. 1992a, b,
1995), la descomposición de hojarasca (Gholz et
al. 2000, Cusack et al. 2009, Currie et al. 2010),
la producción y descomposición de briófitas
epífitas (Clark et al. 1998a) y la colonización de
ramas por parte de las epífitas (Nadkarni 2000,
et al. 2002). Desafortunadamente, pocos
bosques han sido estudiados a intervalos
suficientemente regulares y largos como para
estimar la producción de los árboles y del
sotobosque, aunque las mediciones de la
dinámica de claros en el bosque nuboso de
barlovento descritas en Nadkarni et al. (2000) y
los intensos estudios sobre las tasas de recambio
de árboles en el bosque nuboso de sotavento
(Nadkarni et al. 2000, 2004) se acercan. En ésta
última área boscosa, se midieron y etiquetaron
los árboles en un terreno de 4 ha pero, a la fecha,
aunque los incrementos ya fueron medidos, aún
no han sido reportados (G. Goldsmith, com.
pers.). Ningún otro proceso ha sido medido en
algún sitio de estudio, con suficiente resolución
como para calcular un presupuesto completo de
carbono de bosque.
Una limitación para estimar la producción
neta primaria en bosques nubosos tropicales
montanos es que, si bien las mediciones de la
altura del dosel y del diámetro a la altura del
pecho (DAP; 1,37 m) son relativamente claras,
las ecuaciones alométricas para calcular la
biomasa —y, con repetidas mediciones, el
aumento en la biomasa— para los árboles del
bosque nuboso son raras en la literatura.
Además, a diferencia de muchas especies de
árboles en bosques templados, en muchas
especies de árboles tropicales sus edades no
pueden ser estimadas de manera confiable a
partir de los núcleos arbóreos y del número de
anillos anuales. Un potencial método alterno
para estimar la producción de los troncos es el

en siete masas boscosas a lo largo de un
transecto de 2.5 km a través de las vertientes del
Atlántico (barlovento) y del Pacífico (sotavento)
indicaron que las alturas máximas del dosel
oscilaban entre 6 y 20 m, el número de troncos
entre 1160 y 3280 ha-1 y el área basal entre 33 y
99 m2 ha-1 (Hager y Dohrenbusch 2011). La
biomasa estimada sobre el nivel del suelo
oscilaba entre 84 t ha-1 en el sitio más húmedo y
expuesto al viento, y 431 ha-1 en una masa
boscosa de menor elevación (suponiendo una
densidad de la madera de 0.56 g cm-3; Nadkarni
et al. 2000). En una masa de bosque nuboso de
sotavento de 4 ha, la altura del dosel era de 18 a
25 m y la densidad de troncos era de 2062
individuos por ha-1, con troncos grandes (>30
cm DAP), medianos (10-30 cm DAP) y
pequeños (2-10 cm DAP) sumando totales de
159, 396 y 1507, respectivamente (Nadkarni et
al. 2000). La biomasa era de 490 t ha-1, de las
cuales aproximadamente 95% era madera de
troncos y ramas (Nadkarni et al. 2004). La
biomasa sobre el nivel del suelo en un bosque
secundario
dominado
por
Conostegia
oerstediana era de 152 t ha-1 (Nadkarni et al.
2004).
Recientes iniciativas de investigación
también han cuantificado la masa de epífitas en
varios bosques en Monteverde, con estimaciones
que oscilan entre 16 y 39 t ha-1 en bosques
primarios. Nadkarni et al. (2004) reportaron una
masa de epífitas con un valor de 33,1 t ha-1 para
un bosque nuboso de sotavento intensamente
estudiado. Aproximadamente el 60% de la masa
de epífitas era materia orgánica muerta (MOM
["dead organic matter, DOM"]; 20,7 t ha-1) y la
masa de briófitas epífitas, raíces, troncos y
follaje era de 4,1, 5,2, 2,1 y 0,7 t ha-1,
respectivamente (Nadkarni et al. 2004). La suma
de las briófitas y del follaje de las epífitas en el
dosel representó un 67% de la suma del follaje
del dosel y del sotobosque. Para dos masas
boscosas a 1200 y 1450 m de elevación fueron
reportados, respectivamente, valores de 26 y 32 t
ha-1 para la masa de epífitas y de 6 y 7 t ha-1 para
la masa de hemiepífitas y lianas (Hager y
Dohrenbusch 2011). El promedio de la MOM de
masa epífita fue de 23,6% y 26,4% en estas dos
masas boscosas. Se estimó que la masa epífita en
el bosque primario cerca de San Gerardo era de
16,2 t ha-1 (Kohler et al. 2007), distribuidas entre
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usar los incrementos en crecimiento anual
calculados a partir de señales del isótopo δ18O en
los troncos de los árboles. En los troncos de
árboles de las especies dominantes en
Monteverde se presentan señales isotópicas
estacionales de δ18O, lo cual ha permitido una
estimación de la estacionalidad de las fuentes de
agua utilizadas (Anchukaitis et al. 2008). Esta
técnica podría ser extendida para la estimación
del incremento en el crecimiento anual a partir
de los núcleos de los árboles.

micóticas y bacterianas y la abundancia de genes
funcionales clave para la degradación de la
lignina y para la fijación bacteriana de N, así
como la actividad de fijación de nitrógeno del
suelo, han sido vinculadas con patrones de
humedad del suelo en masas forestales a lo largo
de las vertientes del Atlántico y del Pacífico de
Monteverde (Eaton et al. 2012).
C. Comparaciones del contenido de
nutrientes de la vegetación terrestre y epífita.
La literatura ha reportado análisis más
completos de los nutrientes de la vegetación
terrestre y epífita (Heitz et al. 2002, Nadkarni et
al. 2004, Cardelús y Mack 2010). Si bien las
briófitas epífitas y el follaje epífito vascular
tenían un menor contenido de nitrógeno (N) y
fósforo (P) que el follaje de los árboles en la
intensamente estudiada masa de bosque nuboso
de sotavento (1,4, 1,4 y 2,3 % N; 0,08, 0,09 y
0,10 % P, respectivamente), las masas de N y P
en las briófitas y en el follaje epífito
representaban un 45% y un 61% de la masa del
follaje del dosel, respectivamente (Nadkarni et
al. 2004).
La abundancia natural de 15N en las briófitas
epífitas se acercaba más a la de la precipitación,
en comparación con el follaje de los árboles
hospederos, indicando que el N depositado de la
atmósfera era retenido por las epífitas (Heitz et
al. 2002); ellos también reportaron que las
epífitas vasculares sobre ramas pequeñas sin
suelo del dosel tenían menores concentraciones
foliares de N y señales de δ15N que las
enraizadas en la MOM del dosel, sugiriendo que
las epífitas sobre ramas más pequeñas también
retenían una mayor proporción de N
directamente del agua de las nubes y la
precipitación. En general, las epífitas tenían
valores de δ15N menores que los del follaje de
árboles huésped y la MOM del dosel tenía
valores menores que el suelo terrestre. Heitz et
al. (2002) indicaron que la MOM del dosel se
deriva principalmente de las epífitas, con sólo
algunas contribuciones menores por parte de la
materia de desecho de los árboles hospederos.
Concluyeron que el ciclo epífito del N parece
estar en gran medida disociado del ciclo árbolsuelo. Sin embargo, Matson et al. (en prensa)
reportaron que los índices del ciclo del N en la
MOM del dosel eran sensibles a pequeños

B. Vinculación de la estructura de los
bosques y los procesos del ecosistema con los
factores abióticos.
Estudios recientes han determinado una
mayor vinculación de los patrones del contenido
de agua en las nubes, en la precipitación
arrastrada por el viento, así como en el suelo a
través del área de Monteverde, con la estructura
de los bosques, la abundancia de epífitas y el
estado del agua de las plantas, la biomasa
microbiana del suelo y su funcionamiento.
Hager y Dohrenbusch (2011) midieron la
pluviosidad, la precipitación horizontal, la
trascolación o precipitación interna, la
temperatura y la humedad del suelo en siete
masas boscosas a lo largo del mismo transecto
de 2.5 km a través de las vertientes del Atlántico
y del Pacífico, en el cual midieron la estructura
forestal. Los patrones de estructura forestal y de
biomasa a lo largo de este transecto
correspondían a las fuertes gradientes
hidrológicas y topográficas y a diferencias en las
condiciones de humedad a través de la Divisoria
Continental en Monteverde. Nadkarni y Solano
(2002) realizaron trasplantes experimentales de
capas de epífitas del bosque nuboso superior
hacia elevaciones ligeramente menores que
experimentan condiciones de estación seca más
duraderas, demostrando la importancia de las
nubes y de la precipitación acarreada por el
viento para las epífitas vasculares durante la
estación seca. Similarmente, Heitz et al. (2002)
reportaron que las epífitas en ramas pequeñas
también tenían menos valores de δ13C negativos,
lo cual indicaba una mayor frecuencia de estrés
por agua, en comparación con las epífitas
vasculares enraizadas en MOM del dosel o en
vegetación terrestre. La variabilidad en la
biomasa microbiana, la abundancia y diversidad
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cambios en la disponibilidad de nutrientes en el
suelo del bosque en un bosque tropical montano
andino, lo que indica un mayor acoplamiento
entre el ciclo del N epífito y el terrestre. Sus
resultados mostraron que la MOM del dosel era
una fuente significativa de N para las epífitas y
que el N mineralizado en la MOM del dosel
contribuía hasta en un 23% del total (dosel +
suelo del bosque) de la producción mineral de N
en los bosques tropicales montanos. Cardelús y
Mack (2010) reportaron comparaciones de
vegetación epífita a lo largo de un transecto
altitudinal en el Volcán Barva, informando que
las epífitas enraizadas en la MOM del dosel
tenían concentraciones de N más altas que las
epífitas “atmosféricas” y que el contenido de P
no variaba entre los grupos. También reportaron
una variabilidad mayor en los valores foliares de
δ15N, sin ninguna diferencia entre las epífitas
enraizadas en la MOM del dosel y las epífitas
atmosféricas. Asimismo, informaron sobre
correlaciones
significativas
entre
las
concentraciones de P de helechos y orquídeas y
el follaje de árboles hospederos, apoyando así
los resultados de Matson et al. (en prensa).
Nadkarni et al. (2002) reportaron que el
contenido de carbono de la MOM del dosel era
significativamente más alto que el del suelo
terrestre, pero similar en fósforo y en calcio. El
humus del dosel tenía un pH muy bajo en
comparación con los suelos terrestres. El suelo
terrestre tenía una cantidad de cationes
extraíbles diez veces mayor, pero los índices de
C/N y la capacidad de intercambio del humus
del dosel y del horizonte superior del suelo no
diferían significativamente.

hidrológicos a la Reserva del Bosque Nuboso de
Santa Elena en Monteverde por Schmid et al.
(2011), los cuales mostraron índices de
deposición de agua de las nubes de 1,2 ± 0,1 mm
día-1. El agua de las nubes medida directamente
promedió un 5% de la precipitación durante la
estación seca; el uso de un modelo de hidrología
de dosel basado en el contenido del isótopo δ18O
como un indicador para la deposición de agua de
las nubes representó un 9% de la precipitación
(ver Capítulo 2). Debido a que el agua de las
nubes está, aproximadamente, 19, 24 y 8 veces
más enriquecida en NO3-, NH4+ y H+ en
comparación con la precipitación, la deposición
representa un aporte significativo de éstos y
otros iones a los doseles de los bosques en
Monteverde (Clark et al. 1998a, b , 2005).
Los efectos de la deposición de las nubes en
el estado del agua de las plantas vasculares y en
las epífitas han sido investigados. Usando
observaciones satelitales y con base en la tierra
para estudiar los patrones de las nubes y del
humedecimiento de las hojas en los bosques
montanos y premontanos en Monteverde,
Goldsmith et al. (2013) evaluaron la importancia
del consumo directo de agua acumulada en las
superficies de las hojas para el estado del agua
de las plantas durante la estación seca. La
capacidad para el consumo foliar de agua difería
significativamente entre plantas en las
comunidades vegetales de los bosques montanos
y los premontanos, así como entre especies de
un mismo tipo de bosque. Sin embargo, el
humedecimiento de las hojas dio lugar al
consumo foliar de agua en todas las especies
estudiadas. Si bien Clark et al. (2005) midieron
poca retención inorgánica de N en el follaje de
árboles
caracterizados
por
cutículas
relativamente gruesas y cerosas, otros tipos de
hojas no fueron investigados. Goldsmith et al.
(2013) concluyeron que el consumo foliar de
agua es común en Monteverde y mejora el
estado del agua en las plantas durante la estación
seca. Es posible que el agua de las nubes y la
trascolación del dosel también sean fuente de
nutrientes para algunas plantas vasculares.
El rol de la vegetación epífita en la hidrología
de las masas boscosas y en la retención de
nutrientes de la deposición atmosférica ha sido
cuantificado más a profundidad por Kohler et al.
(2007) y simulado por Clark et al. (2005). Los

D. Procesamiento de la deposición
atmosférica de nitrógeno y otros nutrientes
por parte de los doseles cargados de epífitas.
Nuestra comprensión de los aportes de
nutrientes vía deposición atmosférica se ha
beneficiado de las últimas mediciones del agua
de las nubes y de la precipitación acarreada por
el viento en Monteverde (Frumau et al. 2011,
Hager y Dohrenbusch 2011, Schmid et al.
2011), además de los análisis isotópicos de la
precipitación y los caudales (Rhodes et al. 2010;
ver Capítulo 2). Se usaron datos obtenidos
mediante covarianza Eddy y de impactadores de
agua en las nubes para estimar los aportes
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epífitos retenían 3,4 kg N ha yr-1,
aproximadamente un 50% del N inorgánico en la
deposición atmosférica (6,8 kg N ha yr-1). Así,
las briófitas epífitas tienen una labor importante
en la retención y el ciclaje de N en el dosel, al
transformar N inorgánico altamente móvil
(alrededor del 50% de la deposición atmosférica
es NO3-) en formas refractarias y menos móviles
(con respeto al NH4+ intercambiable) presentes
en la biomasa y en el resto del humus de la
hojarasca y del dosel.
En general, estos estudios brindan una mejor
comprensión del rol de las epífitas en el ciclaje
de N y P en los bosques montanos tropicales. La
retención y el ciclaje de N por parte de las
briófitas epífitas y de la MOM del dosel pueden
significar una fuente importante de N para los
ecosistemas forestales. En el dosel, el ciclaje de
N en la MOM es una fuente significativa de N
para las epífitas vasculares, aunque aún falta
determinar la actividad de las raíces del dosel
(e.g., Hertel et al. 2011). La MOM del dosel
podría ser importante en el ciclaje general de N
en masas forestales donde los índices de ciclaje
de N en la tierra del suelo forestal son
relativamente
bajos
(e.g.,
debido
al
anegamiento) y la masa de MOM del dosel es
relativamente grande. Estas iniciativas de
investigación continúan confirmando el vínculo
entre las briófitas y las epífitas vasculares con
las condiciones microclimáticas en Monteverde
y sugieren que serán ellas, probablemente,
algunos de los primeros organismos afectados
por los cambios en el clima y en las cantidades
de precipitación y nubosidad impulsadas por los
vientos.

ensambles de epífitas expuestas al agua de las
nubes se humedecen en forma asintótica y
comienzan a generar trascolación muy por
debajo de su punto de saturación (Tobon et al.
2010). Clark et al. (2005) modelaron este
proceso como una “taza con fugas” en su
modelo de hidrología del dosel (ver abajo).
Tobon et al. (2010) observaron que el consumo
y la evaporación del agua de las nubes eran
altamente dinámicos, conduciendo a tiempos de
permanencia relativamente largos de los iones
del agua de las nubes y de la neblina en las capas
de briófitas epífitas, facilitando así la retención
de nutrientes.
Se desarrolló y evaluó un modelo de dosel
para estimar la retención de nitrógeno
inorgánico (N) de la deposición atmosférica por
parte de los componentes del dosel en un bosque
nuboso de sotavento (Clark et al. 2005).
Primero, estimaron la retención neta de N
inorgánico mediante muestras de briófitas
epífitas, ensambles de epífitas, follaje epífito
vascular y follaje de árboles hospederos que
estaban expuestos a soluciones de agua de las
nubes y de precipitación. Experimentos de
lixiviación realizados indicaban que el NO3- era
retenido fuertemente por las briófitas epífitas,
pero no por el follaje de las plantas vasculares.
La retención neta del NH4+ por parte de las
briófitas epífitas y los ensambles de epífitas era
algo menor y reflejaba el ciclaje interno de NH4+
en la MOM (Clark et al. 2005). Los resultados
fueron luego ampliados a nivel de ecosistema,
usando un modelo de múltiples capas del dosel,
derivado de las mediciones de la estructura del
bosque y la masa epífita en Nadkarni et al.
(2004). Su modelo era alimentado con datos
meteorológicos de deposición atmosférica con
base en eventos a cada hora y las predicciones
del modelo eran evaluadas en contraste con
mediciones de la trascolación recolectada en el
sitio (Clark et al. 1998b). Las predicciones del
modelo eran similares a las mediciones de
campo de los flujos —tanto eventuales como
anuales— de N hidrológico e inorgánico en la
trascolación. La simulación de eventos
individuales indicaba que las briófitas epífitas y
los ensambles de epífitas retenían del 33% al
67% del N inorgánico depositado en el agua de
las nubes y en la precipitación. El modelo
predecía que, anualmente, los componentes
	
  

E) Carbono, nutrientes y enzimas en las
tierras.
La variabilidad de la actividad de fijación de
nitrógeno en la tierra, la biomasa microbiana, la
abundancia y diversidad micótica y bacteriana y
la abundancia de genes funcionales clave para la
degradación de lignina y la fijación bacteriana
de N en los bosques de las vertientes del
Atlántico y del Pacífico de Monteverde han sido
correlacionadas con la humedad de la tierra
(Eaton et al. 2012). Las investigaciones sobre las
propiedades de la tierra en y cerca de la Reserva
Forestal de Santa Elena mostraron que los
potreros creados con la tala del bosque nuboso
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contenían, a una profundidad de 0 a 30 cm, 20%
menos carbono que las tierras maduras de
bosque, y que un bosque secundario de 30 años
contenía cantidades intermedias de carbono
terrestre, mientras que no se dio tendencia
alguna para el nitrógeno del suelo (Tanner et al.
2014). El flujo de CO2 en el suelo seguía la
misma tendencia que el carbono del suelo; los
suelos de bosques maduros exhibían un flujo de
CO2 levemente más alto, pero una variabilidad
espacial más grande; los suelos del bosque
secundario tenían un flujo mayor que los de los
potreros. Las mismas investigaciones sugirieron
que las diferencias en el flujo de CO2 en el suelo
entre sitios se debían a diferencias en la
respiración radical, controladas por el tamaño y
abundancia de raíces en la subsuperficie.
Sugerencias
futuras

para

de agua de las nubes en el bosque nuboso de
Santa Elena (Schmid et al. 2011), esta técnica no
ha sido usada para estimar el intercambio neto
de CO2 a largo plazo en Monteverde. Una
limitación a este acercamiento es el terreno
complejo, aunque algunos sitios en las
comunidades más bajas de Monteverde podrían
ser apropiados. Incluso los datos discontinuos
del INC podrían ser integrados con varios
modelos de productividad de bosques como el
PnetCN (Thornton et al. 2002) o el ED2
(Medvigy et al. 2013) para estimar la
productividad primaria neta de los bosques en
Monteverde. Algunos conjuntos de datos
satelitales, como los algoritmos MODIS NPP,
pueden ser difíciles de aplicar a Monteverde por
su nubosidad. Sin embargo, los datos del
intercambio de CO2 y de la florescencia
recolectados del satélite de la NASA
recientemente lanzado, el Observatorio Orbital
del Carbono II, podrían suministrar información
útil para áreas remotas como Monteverde.
Finalmente, el impacto de la disminución en
la deposición de agua de las nubes durante la
estación seca podría afectar el ciclaje de N del
dosel. La tendencia global ha sido hacia una
deposición de N potenciada debido a las
emisiones de vehículos, al uso de fertilizantes y
a prácticas agrícolas, que conducen a mayores
emisiones de NH3 y NOx y, finalmente, a
mayores índices deposición de N. No obstante,
si los mecanismos de entrega de N en los doseles
cargados de epífitas cambian, poco se sabe sobre
el procesamiento de la deposición seca en el
dosel, o de cómo esta pueda impactar a las
epífitas vasculares y a las no vasculares.

investigaciones

Una tecnología en desarrollo que podría ser
útil para la ampliación de las medidas en el
terreno es el uso de sistemas de detección de luz
y distanciamiento (LIDAR, por sus siglas en
inglés). A pesar de que el modelo de elevación
digital (MED) del piso del bosque sería difícil de
generar con precisión en algunas áreas de
Monteverde, esta técnica ha estimado la biomasa
y estructura del dosel en otros ecosistemas de
bosques tropicales (e.g., Clark et al., 2011;
Asner et al. 2012; Vaughn et al. 2013).
Una segunda área prolífica de investigación
sería el uso de la covarianza Eddy para medir el
intercambio neto de CO2 (INC) y la
productividad forestal. Si bien la covarianza
Eddy ha sido utilizada para estimar la deposición
Referencias

conservation and management. Cambridge
University Press.
Cardelús, C. L., y M. C. Mack. 2010. The nutrient status of
epiphytes and their host trees along an elevational
gradient in Costa Rica. Plant Ecology 207:25–37.
Clark, K. L., R. O. Lawton, y P. R. Butler. 2000. The
physical environment. Páginas 15–38 en N. M.
Nadkarni y N. T. Wheelwright, editores.
Monteverde: Ecology and Conservation of a
Tropical Cloud Forest. Oxford Univ. Press, New
York.
Clark, K. L., N. M. Nadkarni, D. Schaefer, y H. L. Gholz.
1998a. Atmospheric deposition and net retention

Anchukaitis, K. J., M. N. Evans, N. T. Wheelwright, y D.
P. Schrag. 2008. Stable isotope chronology and
climate signal calibration in neotropical montane
cloud forest trees. Journal of Geophysical
Research: Biogeosciences (2005–2012), 113(G3).
Asner, G. P., Mascaro, J., Muller-Landau, H. C.,
Vieilledent, G., Vaudry, R., Rasamoelina, M., J.
S. Hall, y M. van Breugel. 2012. A universal
airborne LiDAR approach for tropical forest
carbon mapping. Oecologia, 168:1147-1160.
Bruijnzeel, L. A., F. N. Scatena, y L. S. Hamilton, editores.
2010. Tropical montane cloud forests: science for

	
  

543

Lawton, R. O., U. S. Nair, D. K. Ray, A. Regmi, y J. Q. A.
Pounds. 2010. Quantitative measures of
immersion in cloud and the biogeography of
cloud forests. Páginas 217–227 en L. A.
Bruijnzeel, F. N. Scatena, L. S. Hamilton,
editores. Tropical Montane Cloud Forests:
Science for Conservation and Management.
Cambridge University Press, Cambridge, UK,
Matson, A. L., M. D. Corre, y E. Veldkamp. Nitrogen
cycling in canopy soils of tropical montane
forests responds rapidly to indirect N and P
fertilization. Global Change Biology, en prensa.
Medvigy, D., S. J. Jeong, K. L. Clark, N. S. Skowronski, y
K. V. R. Schäfer. 2013. Effects of seasonal
variation of photosynthetic capacity on the
carbon fluxes of a temperate deciduous forest.
Journal of Geophysical Research: Biogeosciences
118:1703-1714
Nadkarni, N. M. 2000. Colonization of stripped branch
surfaces by epiphytes in a lower montane cloud
forest, Monteverde, Costa Rica. Biotropica,
32:358-363.
Nadkarni, N. M., A. R. Cobb, y R. Solano. 2000.
Interception and retention of macroscopic
bryophyte fragments by branch substrates in a
tropical cloud forest: an experimental and
demographic approach. Oecologia, 122:60-65.
Nadkarni, N. M., R. O. Lawton, K. L. Clark, T. J.
Matelson, y D. Schaefer. 2000a. Ecosystem
ecology and forest dynamics. Páginas 303–350
en N. M. Nadkarni y N. T. Wheelwright, editores.
Monteverde: Ecology and Conservation of a
Tropical Cloud Forest. Oxford Univ. Press, New
York.
Nadkarni, N., y T. Matelson. 1995. Dynamics of fine
litterfall within the canopy of a tropical cloud
forest, Monteverde. Ecology 72:2071-2082.
Nadkarni, N., y T. Matelson. 1992a. Biomass and nutrient
dynamics of epiphytelitterfall in a neotropical
cloud forest, Costa Rica. Biotropica 24:24-30.
Nadkarni, N., y T. Matelson. 1992b. Biomass and nutrient
dynamics of fine litter of terrestrially rooted
material in a Neotropical montane forest, Costa
Rica. Biotropica 24:113-120.
Nadkarni, N. M., D. Schaefer, T. J. Matelson, y R. Solano.
2002. Comparison of arboreal and terrestrial soil
characteristics in a lower montane forest,
Monteverde, Costa Rica. Pedobiologia 46:24-33.
Nadkarni, N. M., D. Schaefer, T. J. Matelson, y R. Solano,
R. 2004. Biomass and nutrient pools of canopy
and terrestrial components in a primary and a
secondary montane cloud forest, Costa Rica.
Forest Ecology and Management 198:223-236
Nadkarni, N. M., y R. Solano. 2002. Potential effects of
climate change on canopy communities in a
tropical cloud forest: an experimental approach.
Oecologia 131:580-584.
Rhodes, A. L., A. J. Guswa, y S. E. Newell. 2010. Using
stable isotopes to identify orographic
precipitation events at Monteverde, Costa Rica.
Páginas 242–248 en L. A. Bruijnzeel, F. N.
Scatena, L. S. Hamilton, editores. Tropical

of ions by the canopy in a tropical montane
forest, Monteverde, Costa Rica. Journal of
Tropical Ecology 14:27-45.
Clark, K. L., N. M. Nadkarni, D. Schaefer, y H. L. Gholz.
1998b. Cloud water and precipitation chemistry
in a tropical montane forest, Monteverde, Costa
Rica. Atmospheric Environment 32:1595-1603.
Clark, K. L., N. M. Nadkarni, y H. L. Gholz. 2005.
Retention of Inorganic nitrogen by epiphytic
bryophytes in a tropical montane forest.
Biotropica 37:328-336.
Clark, M. L., D. A. Roberts, J. J. Ewel, y D. B. Clark. 2011.
Estimation of tropical rain forest aboveground
biomass with small-footprint LiDAR and
hyperspectral sensors. Remote Sensing of
Environment, 115:2931-2942.
Currie, W. S., M. E. Harmon, I. C. Burke, S. C. Hart, W. J.
Parton, y W. Silver. 2010. Cross-‐biome
transplants of plant litter show decomposition
models extend to a broader climatic range but
lose predictability at the decadal time scale.
Global Change Biology, 16:1744-1761.
Cusack, D. F., W. W. Chou, W. H. Yang, M. E. Harmon, y
W. L. Silver. 2009. Controls on long-‐term root
and leaf litter decomposition in neotropical
forests. Global Change Biology, 15:1339-1355.
Eaton, W. D., M. Roed, O. Chassot, y D. Barry. 2012.
Differences in soil moisture, nutrients and the
microbial community between forests on the
upper Pacific and Caribbean slopes at
Monteverde, Cordillera de Tilaran: implications
for responses to climate change. Tropical
Ecology 53:235-240.
Giambelluca, T. W., y G. Gerold. 2011. Hydrology and
biogeochemistry of tropical montane cloud
forests. Páginas 221-259 en Levia, D. F., D.
Carlyle-Moses, y T. Tanaka, editores. Forest
Hydrology and Biogeochemistry. Ecological
Studies Volume 216, Springer, Netherlands.
Goldsmith, G. R., N. J. Matzke, y T. E. Dawson. 2013. The
incidence and implications of clouds for cloud
forest plant water relations. Ecology Letters
16:307-314.
Häger, A., y A. Dohrenbusch. 2011. Hydrometeorology
and structure of tropical montane cloud forests
under contrasting biophysical conditions in northwestern Costa Rica. Hydrological Processes,
25:392–401.
Heitz, P., W. Wanek, R. Wania, y N. M. Nadkarni. 2002.
Nitrogen-15 natural abundance in a montane
cloud forest canopy as an indicator of nitrogen
cycling and epiphyte nutrition. Oecologia
131:350–355
Hertel, D., L. Köhler, y M. C. Rillig. 2011. Mycorrhizal,
endophytic and ecomorphological status of tree
roots in the canopy of a montane rain forest.
Biotropica, 43:401-404.
Köhler, L., C. Tobón, K. A. Frumau, y L. S. Bruijnzeel.
2007. Biomass and water storage dynamics of
epiphytes in old-growth and secondary montane
cloud forest stands in Costa Rica. Plant Ecology
193:171-184.

	
  

544

Montane Cloud Forests: Science for
Conservation and Management. Cambridge
University Press, Cambridge, UK.
Schmid, S., R. Burkard, K. F. A. Frumau, C. Tobón, L. A.
Bruijnzeel, R. Siegwolf, y W. Eugster. 2011.
Using eddy covariance and stable isotope mass
balance techniques to estimate fog water
contributions to a Costa Rican cloud forest during
the dry season. Hydrological Processes, 25:429–
437. doi:10.1002/hyp.7739
Tanner, L., D. Smith, J. Curry, y J. Twist. 2014. Effect of
land use change on carbon content and CO2 flux
of cloud forest soils, Santa Elena, Costa Rica.
Open Journal of Soil Science, Vol. 4 No. 2, 2014,
pp. 64-71. doi: 10.4236/ojss.2014.42009.
Thornton, P. E., B.E. Law, H. L. Gholz, K. L. Clark, E.
Falge, D. S. Ellsworth, A. H. Goldstein, R. K.
Monson, D. Hollinger, M. Falk, J. Chen, y J. P.
Sparks. 2002. Modeling and measuring the
effects of disturbance history and climate on
carbon and water budgets in evergreen needleleaf
forests. Agricultural and Forest Meteorology
113:185-222.
Tobón, C., L. Köhler, K. F. J. Frumau, L. A. Bruijnzeel, R.
Burkard, y S. Schmid. 2010. Water dynamics of
epiphytic vegetation in a lower montane cloud
forest: fog interception, storage, and evaporation.
Páginas 261-267 en L. A. Bruijnzeel, F. N.
Scatena, L. S. Hamilton, editores. Tropical
Montane Cloud Forests: Science for
Conservation and Management. Cambridge
University Press, Cambridge, UK.
Vaughn, N. R., G. P. Asner, y C.P. Giardina. 2013. Polar
grid fraction as an estimator of montane tropical
forest canopy structure using airborne lidar.
International Journal of Remote Sensing,
34:7464-7473.

	
  

545

10
Conservación en la región de Monteverde:
contribuciones de las organizaciones
conservacionistas
Leslie J. Burlingame
Traducido por Juan Eugenio Vargas

Monteverde es reconocido entre los biólogos
tropicales, conservacionistas y ecoturistas por
sus bosques nubosos, quetzales y sapos dorados.
Estos ecosistemas forestales han sido
preservados mientras que muchos otros bosques
tropicales en Latino América han sido destruidos
para la agricultura, la madera, y el desarrollo. En
un inicio, esta área fue preservada por ser casi
inaccesible; y continúa protegida debido a los
esfuerzos de los pobladores locales, el desarrollo
de organizaciones de base eficaces y los fondos
y experiencia de parte de las comunidades
internacionales científicas y de conservación.
En este capítulo documento el desarrollo y
las contribuciones de las organizaciones
conservacionistas de base que promueven las
prácticas y el pensamiento relacionados con la
conservación.
Cuatro
organizaciones
preservaron las áreas de bosque que hoy día
constituyen el Complejo de Reservas de
Monteverde (Fig. 1.7): a) Bosque Eterno, una
reserva y organización creada por los pioneros

	
  

cuáqueros para la protección de su cuenca
hidrográfica; b) la Reserva Biológica Bosque
Nuboso de Monteverde (en adelante RBBNM)
administrada por el Centro Científico Tropical
(CCT) con base en San José; c) Bosque Eterno
de los Niños (BEN), cuyos terrenos fueron
adquiridos por la Asociación Conservacionista
de Monteverde (ACM); y d) la Reserva Bosque
Nuboso de Santa Elena (RBNSE), administrada
por el colegio local1 (en adelante Colegio).
Otras actividades analizadas en este capítulo
son los esfuerzos para: 1) proteger las áreas de
reservas; 2) proteger fragmentos de bosques
fuera de las reservas y crear corredores para
enlazar áreas boscosas; 3) reforestar y restaurar
terrenos dañados; 4) desarrollar educación
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ambiental en todos los niveles; 5) establecer
proyectos de desarrollo sostenible, y 6)
desarrollar cooperación y complementariedad
entre las organizaciones. Estos temas están
vinculados con el crecimiento del conocimiento
científico y el desarrollo del ecoturismo en la
región.
La tesis de este capítulo es que las
organizaciones conservacionistas emergieron
como una serie de respuestas a las nuevas
oportunidades y necesidades ambientales
percibidas. Aquí identifico éxitos y fracasos de
los esfuerzos de conservación de las
organizaciones en la región de Monteverde y los
factores responsables, analizo problemas que ya
han sido o necesitan ser resueltos y determino el
grado en que los desarrollos institucionalizados
en Monteverde pueden servir como modelos de
conservación y de desarrollo sostenible para
otras áreas.
Se ha publicado muy poco sobre la historia y
las prácticas actuales de las organizaciones
conservacionistas en la región de Monteverde
(Caulfield 1984, Wallace 1992). Las guías de
turismo de Costa Rica incluyen breves
resúmenes
sobre
las
organizaciones
conservacionistas en la región de Monteverde
por ser un destino turístico primario (Sheck
1996). Localmente, hay disponibles boletines y
folletos publicados por las organizaciones
conservacionistas de Monteverde. La mayoría de
otras fuentes para este capítulo están en la
literatura gris: informes anuales, declaraciones
de posición, informes y solicitudes de
donaciones, boletines, cartas, tesis y datos
impresos. Estas fuentes están disponibles
solamente en las organizaciones o con los
individuos que los produjeron. Este capítulo se
complementa por una tesis (Stuckey 1988) y una
disertación (Vivanco 1999). Los nombres y
siglas de las organizaciones se presentan en la
Clave para Abreviaciones.
Otra fuente de información es una serie de
entrevistas que llevé a cabo durante 11 visitas de
dos semanas cada una entre 1992 y 1998. Las
fuentes diferentes brindan perspectivas e
interpretaciones diferentes del mismo evento,
acción (o motivación para una acción), o
institución, reflejando los diferentes puntos de
vista, suposiciones o recuerdos selectivos de
personas u organizaciones. Dos enfoques usados
	
  

en este capítulo para permitirles a esas personas
“hablar con su propia voz” son ensayos escritos
por ellas y citas directas en el texto, tomadas de
los documentos y entrevistas.
10.1. El contexto
La conservación en la región de Monteverde
ha sido influenciada por el desarrollo más
amplio en lo social, económico, político y
cultural a nivel global, en Costa Rica y en la
misma región.
10. 1.1. Nivel internacional
El significado del término conservación
cambia en el tiempo y en diferentes contextos. A
lo largo de la década de 1960, se aplicaba a la
conservación de agua y suelos y al uso eficiente
y supuesto manejo sostenible de los recursos
naturales tales como los Bosques Nacionales en
EE.UU. Preservación se aplicaba a la protección
de áreas silvestres prístinas. El movimiento
ambientalista de las décadas de 1960 y 1970 se
preocupó en primer lugar por la contaminación y
la protección de especies individuales
amenazadas. En la década de 1980, los
conservacionistas identificaron una crisis de
biodiversidad global y una crisis relacionada
con la deforestación tropical; el enfoque de la
conservación se trasladó al nivel de los
ecosistemas. Los conservacionistas concluyeron
que para preservar la biodiversidad, las cuencas
hidrográficas y los hábitats degradados deben
ser restaurados y que los fragmentos de bosque
aislados deben conectarse (Wilson 1988,
McCormick 1989, Grumbine 1992, Worster
1994, Takacs 1996).
En las décadas de 1980 y 1990 los
administradores de los parques se dieron cuenta
de que el concepto de una “pared alrededor de
un parque” no era viable, sobre todo en los
países en desarrollo. La educación ambiental
para quienes viven cerca de las áreas protegidas
y la creación de alternativas a la deforestación
(p.ej., ecoturismo) se hicieron fundamentales.
Los líderes de la conservación se dieron cuenta
de que la protección a largo plazo de las áreas
naturales requería de un uso más eficiente y
equitativo de los recursos naturales, o de lo
contrario la población se trasladaría hacia las
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áreas prístinas repitiendo el proceso de
degradación (McNeely y Miller 1982, Miller y
Tangley 1991). Por consiguiente, el desarrollo
sostenible (“el desarrollo que satisface las
necesidades de las generaciones presentes sin
comprometer las posibilidades de las del futuro
para atender sus propias necesidades”) se
convirtió en una meta para los conservacionistas
modernos (Comisión Mundial sobre el Medio
Ambiente y el Desarrollo, 1987).
	
  
10.1.2. Nivel nacional (Costa Rica)

la OET, estudiantes de profesores graduados de
la OET, o asistentes de investigación en los
cursos de la OET. Sus publicaciones han
realzado la reputación de la región de
Monteverde entre los científicos y han
contribuido al crecimiento de la investigación y
la conservación.
Costa Rica ha recibido aclamación
internacional por su sistema de Parques
Nacionales, el cual tuvo una gran expansión
durante las décadas de 1970 y 1980. Siguiendo
recomendaciones de la Unión Internacional para
la Conservación de la Naturaleza (UICN), Costa
Rica creó categorías para las tierras protegidas
bajo el control del gobierno. Las Reservas
Biológicas y los Parques Nacionales recibieron
el nivel superior de protección, seguidos por los
Refugios de Vida Silvestre y las Reservas
Forestales. En el caso de tierras bajo propiedad
privada, el gobierno puede ordenar restricciones
de conservación obligatorias si esas áreas son
declaradas como zona protectora.
A finales de la década de 1980, el gobierno
bajo la presidencia de Oscar Arias, agrupó las
categorías
de
manejo
en
unidades
administrativas regionales rodeadas por zonas de
amortiguación. Estas unidades (Áreas de
Conservación) eran administradas por el
Ministerio de Recursos Naturales, Energía y
Minas (MIRENEM) con el objetivo de
promover el desarrollo sostenible alrededor de
las áreas que recibían protección estricta (12%
del país). En 1996, se consolidaron todas las
formas de manejo bajo el Ministerio de
Ambiente y Energía (MINAE) en el Sistema
Nacional de Áreas de Conservación (SINAC).
La administración fue descentralizada en los
Directores de cada una de las diez Áreas de
Conservación (McNeely et al. 1990, Wallace
1992, Umaña y Brandon 1992, MIRENEM
1992, 1993b, Boza 1993, MINAE 1996a,
1996b).
Gran parte de la región de Monteverde ha
sido afectada por el Proyecto Hidroeléctrico
Arenal, el generador de electricidad más grande
del país, inaugurado en 1979 (Hartshorn et al.
1982). Dos años antes el gobierno había
establecido la Reserva Forestal Arenal para
proteger la cuenca y evitar la sedimentación del
lago artificial Arenal (Fig. 1.4) debido a la
escorrentía. Además, para el Proyecto de Riego

Costa Rica es un país con una democracia
estable desde hace largo tiempo, tasa de
alfabetización alta, clase media amplia,
prosperidad relativa y una población pequeña.
Después de una corta guerra civil en 1948, su
ejército fue abolido y los recursos fueron
dedicados a la educación y programas sociales.
El país tiene una tradición de hospitalidad hacia
los extranjeros, incluyendo a científicos que
fundaron dos organizaciones que tuvieron un
gran impacto en la región de Monteverde
(Gómez y Savage 1983).
El CCT, establecido en San José en 1962
como una organización privada sin fines de
lucro, es una organización científica de
consultoría, que lleva a cabo investigaciones en
ecología, silvicultura, uso del suelo y
planificación de las cuencas hidrográficas,
evaluaciones
de
impacto
ambiental y
evaluaciones económicas de las cuestiones
ambientales (Hartshorn et al. 1982). Uno de los
miembros fundadores del CCT, Leslie
Holdridge, desarrolló un sistema de clasificación
de zonas de vida ampliamente usado (Holdridge
1967). El CCT es propietario y administrador de
la Reserva Biológica Bosque Nuboso de
Monteverde (RBBNM). La Organización para
Estudios Tropicales (OET), fundada en 1963, es
un consorcio educativo con base en Estados
Unidos. Con más de 50 instituciones afiliadas de
Norte América y de Costa Rica en 1998, su
misión principal es entrenar estudiantes de pre y
post-grado en biología tropical y manejar la
operación de tres estaciones de campo en Costa
Rica (Stone 1988, Tangley 1988). La OET
empezó a visitar Monteverde en 1971; la
mayoría de los biólogos que han llevado a cabo
investigación en la región han sido graduados de
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Arenal-Tempisque, que usaba el agua circulada
por los generadores para la irrigación de áreas
secas de Guanacaste, era importante contar con
un abastecimiento de agua confiable. A
consecuencia de esta declaración de Reserva
Forestal la gente que estaba viviendo en el área
de Reserva (incluyendo gran parte de la región
de Monteverde) no tenían permiso para cortar
árboles o hacer cambios en el uso de los suelos.
El gobierno les prometió comprar sus derechos
de posesión, pero no tenía los fondos para
hacerlo (Lober 1990).
El Área de Conservación Arenal (ACA),
creada in 1991, incluye gran parte de la región
de Monteverde; la RBBNM, de propiedad
privada y el BEN son parte de la ACA-Zona
Protectora Arenal-Monteverde, lo cual les
confiere un nivel de protección mayor que el que
ya tenían como Reservas Forestales. El ACA
recibe una importante ayuda financiera de parte
de la Agencia Canadiense para el Desarrollo
Internacional (ACDI) y del Fondo Mundial para
la vida Silvestre-Canadá (WWF-Canadá) para
programas de educación ambiental, para la
compra de tierras a propietarios privados por
parte del gobierno, para la extensión, la
protección, la investigación y el ecoturismo
(MIRENEM 1993a, 1993b, MINAE 1996a).
Gracias al éxito de Costa Rica en establecer
su sistema de parques y a sus características
políticas, económicas y sociales, los programas
de asistencia de gobiernos internacionales y
organizaciones conservacionistas mundiales, le
otorgaron al país grandes contribuciones cuando
sufrió el impacto de una crisis financiera a
inicios de los 80. Se crearon muchas
organizaciones sin fines de lucro en Monteverde
y en otros lugares para aprovechar dichas
fuentes de financiamiento y el Canje de Deuda
por Naturaleza (Abramovitz 1989, The Nature
Conservancy 1993, Boza et al. 1995).
En la década de 1980, Costa Rica se convirtió
en un destino primario para los ecoturistas. El
ecoturismo conlleva viajar a áreas naturales
relativamente no perturbadas (generalmente en
países en desarrollo) para observar plantas y
animales exóticos, lo cual puede traer beneficios
financieros a la gente que vive alrededor de las
áreas protegidas, y es, por lo tanto, un incentivo
para continuar protegiéndolas. El ecoturismo
trajo beneficios económicos a nivel nacional; en
	
  

1994, el turismo reemplazó al banano como la
fuente principal de divisas para Costa Rica. Sin
embargo, esto también puede traer efectos
negativos. Por ejemplo, la presencia de muchos
turistas en una misma área puede destruir el
ambiente, los beneficios económicos podrían no
llegar a los pobladores locales, y además la
influencia cultural podría ser negativa (ver
Chamberlain “Pros y contras del ecoturismo”).
El éxito de Costa Rica para atraer ecoturistas
se debió a varios factores: 1) el país tiene una
biodiversidad alta (estimada en 5% de las
especies en el mundo) en un amplio rango de
ecosistemas distribuidos en una pequeña área; 2)
a nivel mundial estaba creciendo el interés en los
bosques tropicales; 3) Costa Rica proyectaba la
imagen de un lugar hospitalario para visitar,
seguro, pacífico, democrático (la Suiza
Centroamericana); y 4) desde América del
Norte y Europa era fácil hacer el viaje. El
sistema de parques de Costa Rica y la protección
de sus atractivos naturales eran famosos a nivel
internacional y se presentaban como un modelo
para otros países latinoamericanos. El gobierno
de Costa Rica aprovechó estas ventajas para
promover el turismo en forma activa, y
emergieron en San José las agencias de turismo
para ofrecer los servicios de giras guiadas (Boo
1990, Rovinski 1991).
10.1.3. Nivel regional y local
Colonización y desarrollo del área–Los
primeros colonizadores en la región de
Monteverde (Figs. 1.2, 1.4) fueron los
pobladores indígenas sobre quienes se conoce
muy poco relativamente; pero se han encontrado
sus artefactos en la región (ver Timm “Culturas
prehistóricas y pobladores de Monteverde”). El
conocimiento más específico de pobladores que
llegaron a esta área data de principios de 1900.
La Compañía Terrenos de Guacimal (Guacimal
Land Company) manejaba una mina de oro
ubicada en el sitio actual del pueblo de
Guacimal y los mineros subían a la zona de
Monteverde para cazar. Alrededor de 1915, una
familia se trasladó a San Luis, empezando a
cultivar la tierra; otras familias llegaron a Santa
Elena en 1922. En 1929, las primeras familias
llegaron a Monteverde y Cerro Plano; vendían
maíz, papas, dulce de caña de azúcar, guaro
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(licor de fabricación local) y cerdos a los
mineros de Guacimal y de Las Juntas (L.
Vivanco, com. pers.). En 1940, había 12 fincas
en Monteverde y más en Santa Elena. En 1950
ya vivían en la región más de 175 familias en
subsistencia (Gallup 1987). Estos pioneros
practicaron algunas medidas de conservación,
tales como la reforestación, la agricultura sin uso
de agroquímicos, dejando suficientes árboles
alrededor de los nacientes de agua y
rompevientos.
A la llegada de los cuáqueros, provenientes
de Estados Unidos en 1951, el terreno en Cerro
Plano y en la meseta de Monteverde todavía
tenía bastante cobertura forestal. La mayoría de
estos nuevos habitantes compraron las mejoras
hechas por los pioneros costarricenses; los
terrenos que estaban limpios de bosque y
sembrados de cosechas se consideraban de
mayor valor (F. Joyce, com. pers.). Otros de
ellos talaron parte del bosque, manteniendo
algunos árboles como rompevientos. Algunos de
estos colonizadores estaban familiarizados con
las prácticas de conservación de agua y de
suelos para la agricultura fomentadas por el
gobierno de Estados Unidos (W. Guindon, com.
pers.). Además, los valores cuáqueros también
estimularon la conservación de los recursos
naturales (J. Campbell, com. pers.; ver Guindon
“Los inicios de Monteverde”).

	
  

En un inicio la agricultura, en forma
particular la producción de leche, fortaleció la
prosperidad económica sin caer en extremos de
riqueza o pobreza. (Fig. 10.1). Organizaciones
tales como Productores de Monteverde S. A. (la
fábrica de quesos, en adelante la Fábrica) y la
Cooperativa Santa Elena (en adelante la
Cooperativa) ayudaron a los finqueros a
aumentar su producción en la tierra que ya había
sido deforestada y “ayudaron a la estabilidad
económica de muchas familias. Esto benefició a
las
‘organizaciones
conservacionistas’
permitiéndoles dedicarse a preservar, proteger,
educar y restaurar, en vez de generar choques
por asuntos de la economía” (J. Stuckey, com.
pers.; ver Cap. 11, Agricultura). El aislamiento
de la región de Monteverde con respecto a los
mercados provinciales y al gobierno provincial y
nacional dio origen a una tradición de formar
organismos y comités locales para enfrentar
asuntos que normalmente serían atendidos por el
gobierno. En 1995, existían más de 40
organizaciones trabajando por la conservación,
la educación, producción, servicios comerciales
e infraestructura comunal. Estas organizaciones
intentan resolver los problemas por medio del
consenso y están conectadas entre sí mediante
una membrecía entrelazada (Stuckey 1992,
Stuckey et al. 1995; ver Burlingame
“Monteverde 2020”).
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La Cooperativa es un ejemplo de una
organización que, aunque su enfoque principal
no es la conservación, ha tenido un gran papel
en la cooperación inter-institucional en el tema
ambiental. Ha patrocinado competencias entre
las escuelas y Festivales Ecológico-Culturales en
forma anual. La Cooperativa inició la
competencia entre las escuelas en 1985 para
animar a los niños a trabajar juntos aprendiendo
sobre los problemas ambientales en la región
(p.ej., basura, fuentes de agua, las aves y su
hábitat, reforestación, huertas orgánicas). Los
costos fueron cubiertos por la Cooperativa, la
Fábrica, la RBBNM, la ACM, el Instituto
Monteverde (IMV) y por donaciones. El

	
  

Festival,
patrocinado
por
las
mismas
organizaciones y por hoteles y compañías ecoturísticas, promueve la interacción comunal y la
concientización sobre temas y problemas
ambientales de la región por medio de eventos
educativos, culturales y deportivos (C. Vargas y
G. Vargas, com. pers.).
El desarrollo del ecoturismo—El rápido
desarrollo del ecoturismo desde la mitad de la
década de 1980 hacia adelante, generó una
segunda base económica para la región y afectó
en gran forma a las organizaciones
conservacionistas. Los involucrados en dichas
organizaciones reconocen que “aquí el
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ecoturismo está incrustado en la conservación”
(F. Joyce, com. pers.). Sin embargo, a lo largo
de los años ha cambiado el tipo de ecoturismo
atraído al área (ver Grosby “La cara cambiante
del turismo en Monteverde”).
El desarrollo de una infraestructura turística
empezó con la primera pensión, construida al
inicio de la década de 1950. La mayoría de los
primeros científicos que vinieron a Monteverde
se hospedaron ahí (M. Moss, com. pers.). A
finales de los 80, se habían multiplicado los
hoteles y pensiones; la mayoría de ellos de
propiedad local. En 1998, había en la región al
menos 15 hoteles de mediano a gran tamaño y
más de 20 pensiones y pequeños hoteles para un
total de 450 habitaciones y 1000 camas.
Además, algunas familias alquilan habitaciones
en sus casas a turistas y estudiantes extranjeros.
En 1991, los hoteles más grandes formaron la
Cámara de Turismo y las pensiones pequeñas
formaron su propia asociación (G. Arguedas, P.
Smith, Jr. com. pers.).
Los hoteles grandes tienen sus propios
restaurantes, y se han multiplicado los negocios
de restaurantes y sodas. En las tiendas se
encuentra suvenires, regalos, artesanía local,
libros, tarjetas, diapositivas, y creaciones de arte
representando temas de la historia natural (ver
Burlingame “Comité de Artesanos Santa ElenaMonteverde” y “La Campesinita”). Otros
negocios turísticos incluyen establos con
caballos y tours en el dosel del bosque. La
limitación del número de visitantes establecidos
en la RBBNM incentivó la apertura de
caminatas para observar la naturaleza en
propiedades privadas y presentaciones de
historia natural. Los turistas pueden observar
animales locales, en el Jardín de Mariposas de
Monteverde (ver Wolfe “El Jardín de Mariposas
de Monteverde”), en el Serpentario y en la
Galería Colibrí. Estos negocios ecoturísticos
desempeñan una función educativa y promueven
la conservación y el desarrollo sostenible (Baker
1994, Rachowiecki 1994, Sheck 1996, Blake y
Becher 1997).
Otra fuente de empleo con el turismo ha sido
el servicio de guías de historia natural. Los
primeros guías sólo tenían un poco de
familiaridad con el área; ellos le mostraban a los
científicos y observadores de aves los senderos y
sitios preferidos del quetzal. En 1996 el servicio
	
  

de guías generó empleo de tiempo completo para
30 personas locales. Los guías explican las
interacciones complejas del bosque lluvioso a
miles de turistas cada año. A pesar que la
RBBNM, la ACM, y el IMV en forma
ocasional, han patrocinado clases para que los
guías locales mejoren su inglés y sus habilidades
como guías, la mayoría de ellos aprende por su
propia cuenta con los libros de aves (p.ej., Stiles
y Skutch 1989) y con biólogos residentes;
además, aprenden sobre técnicas de manejo de
grupos con guías más experimentados (S.
Grosby, com. pers.).
Para la mayoría de los turistas, el guía quizá
sea la persona local con quien tendrán más
contacto. Durante el tour, el enfoque es sobre
educación y entretenimiento, con explicaciones
sobre las formas de vida que existen en el
bosque tropical, cómo funcionan y su
importancia para la vida de los turistas en su
propio país. La mayoría de los guías terminan el
tour recomendando a los visitantes sobre las
formas en que pueden contribuir para la
conservación en la región (G. Diller, com. pers.).
Si bien son los científicos quienes generan la
información sobre la biota, es el guía quien hace
accesible esta información a los turistas, y los
turistas quienes harán de la conservación futura
una realidad económica (S. Grosby, com. pers.).
Guiar puede tener un fuerte impacto sobre el
parecer de la persona guiada y del guía en
cuanto a la conservación. Por ejemplo, un
residente nacido en Monteverde mataba aves
con su flecha de hules cuando era un niño y más
adelante mataba por la carne. Después reparaba
moto sierras y cortaba árboles para los vecinos.
Más adelante se dedicó a la producción de leche,
adquirió un derecho en el Valle de Peñas
Blancas y le resentía el esfuerzo de los
conservacionistas por comprar terrenos que él
consideraba buenos para la agricultura. Más
tarde, cuando trabajó para la Fábrica y para el
IMV, su actitud cambió. En 1990, comenzó a
guiar y dio inicio a un programa de caminatas
nocturnas en la RBBNM. Se dio cuenta que
podía ganarse la vida de este modo porque los
terrenos habían sido preservados. En 1996, él
mismo lanzó su propia fundación y proyecto de
conservación para crear una nueva reserva
privada alrededor del Parque Nacional Rincón
de la Vieja (T. Guindon, com. pers.).
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¿Por qué se convirtió Monteverde en un
destino turístico tan popular en Costa Rica? A
inicios de los años 70, George Powell publicó un
reportaje sobre quetzales desde el sitio, en el
diario American Birds (Fig. 10.2). Otros
científicos que estudiaban en Monteverde
publicaron artículos sobre aves raras e
interesantes en revistas académicas leídas por
observadores de aves serios (Snow 1977,
Wheelwright 1983). En 1978, el documental de
la BBC, Un bosque en las nubes (Forest in the
Clouds) (Tosi 1992), llegó a audiencias más
grandes. La revista Vida Silvestre Internacional
(International Wildlife), ampliamente leída,
publicó un artículo ilustrado, Is this the Garden
of Eden? (¿Será este el Jardín del Edén?,
traducción libre) en el cual se destacan
Monteverde y La Selva (Shaw 1978). El libro
popular En el bosque tropical (In the Rainforest)
	
  

(Caulfield 1984), incluye un capítulo favorable
sobre Monteverde y pone sobre relieve las
conexiones entre la política, la biología y la
conservación. La National Geographic destacó
Monteverde en un libro sobre “mundos en la
montaña”
(Robinson
1988);
muchas
publicaciones y documentales llegaron a una
amplia audiencia a finales de los 80. La
reputación de Costa Rica como país pacífico y
democrático fue ejemplificada en Monteverde;
la comunidad cuáquera tenía una atracción
mística. Era un destino fácil de visitar para
quienes no hablaban español, y la RBBNM era
más accesible que la mayoría de los parques
nacionales. Las guías de turismo empezaron a
destacar Monteverde como un lugar “de visita
obligatoria”.
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Aun así, el turismo se estabilizó entre 1992 y
1997, debido a dos factores: 1) se abrieron
muchos otros lugares con buenas instalaciones
turísticas en Costa Rica; 2) los Parques
Nacionales mejoraron su infraestructura; 3)
algunas agencias de turismo vieron la región de
Monteverde demasiado cara y algunos turistas se
molestaron por el alto nivel de turismo; 4) el
turismo nacional bajó desde su pico alto en
1992. Los estudios sobre ecoturismo en la región
de Monteverde señalan sus beneficios para la
conservación y el desarrollo sostenible, pero
también documentan los impactos negativos
(Tobías 1988, Boo 1990, Rovinski 1991, Tobías
and Mendelsohn 1991, Rojas 1992, Wearing
1993, Solórzano y Echeverría 1993, Morrison
1994, Echeverría et al. 1995, Aylward et al.
1996; ver Chamberlain “Pros y contras del
ecoturismo”).
	
  
10.2. Los cuáqueros y Bosqueterno, S.A.

húmedo, y no era apto para la agricultura, pero
su importancia era crucial para la fuente de agua,
la planta hidroeléctrica, y el aserradero de la
comunidad (Wolinsky 1989, W. Guindon, com.
pers.).
En 1974, los cuáqueros establecieron una
sociedad propietaria, Bosqueterno, S.A. y se
firmó un contrato de arrendamiento con el CCT
por las 554 ha de terreno que habían sido
reservadas, por un periodo de 90 años y un
alquiler simbólico de un colón por año, para ser
protegido y administrado como parte de la
RBBNM. Parte de esta parcela constituye el área
denominada El Triángulo, que incluye los
senderos más utilizados en la RBBNM. Otra
parte, Cerro Amigos (1 842 m), tiene varias
torres de televisión en tierras arrendadas al
gobierno y a empresas privadas (Fig. 1.5, 1.7).
El contrato de arrendamiento debía ser renovado
en forma automática cada cinco años, salvo que
cualquiera de las partes se opusiera por escrito
tres meses antes del período completo de cinco
años (W. Guindon, B. Law, J. y S. Trostle, com.
pers.). La misión de Bosqueterno es servir como
propietaria del terreno y "preservar, proteger, y
administrar el terreno de sus accionistas"
(Stuckey 1992). Ante el crecimiento de
visitantes en la RBBNM, algunos accionistas se
preocuparon de que el CCT no estuviera
cumpliendo con los términos originales del
contrato. El CCT accedió a donar a la sociedad
Bosqueterno fondos provenientes del alquiler de
las torres televisoras en Cerro Amigos, para
apoyar proyectos de la comunidad. En 1998, una
comisión estableció una servidumbre ecológica
sobre el terreno de Bosqueterno para restringir el
desarrollo, tanto por los accionistas y sus
herederos como por el CCT.

La mayoría de los cuáqueros que se
establecieron en Monteverde vinieron de una
comunidad cuáquera en Fairhope, Alabama.
Algunos miembros habían rechazado registrarse
para el servicio militar después de la II Guerra
Mundial y fueron encarcelados. En 1950, Hubert
y Mildred Mendenhall, miembros del culto
cuáquero (Meeting) de Fairhope, visitaron Costa
Rica y quedaron impresionados por la abolición
del ejército por parte del gobierno. Luego de su
regreso a Alabama, convencieron a algunos
cuáqueros en Fairhope a trasladarse, y un grupo
se adelantó para buscar un terreno asequible. En
abril de 1951, 41 cuáqueros se establecieron ahí
(Mendenhall 1995, Lucille y W. Guindon, com.
pers.; ver Guindon “Los inicios de
Monteverde”).
La mayor parte del terreno (1400 ha),
comprado en un solo bloque a la Guacimal Land
Company, fue subdividido entre las familias
cuáqueras de acuerdo con la cantidad estimada
como necesaria para cada familia. En el centro
de la comunidad se destinó una parcela que sería
usada para la escuela y centro de culto (Meeting
House). La comunidad reservó la tercera parte
del terreno original para proteger sus fuentes de
agua, los nacientes del río Guacimal. Esta
porción, el terreno con mayor pendiente en la
parte más alta, estaba cubierto de bosque
	
  

10.3. La Reserva Biológica
Nuboso de Monteverde

Bosque

Fundada en 1972, la RBBNM, fue la primera
reserva biológica en la región de Monteverde.
Desde su inicio atrajo investigadores científicos
y más tarde se convirtió en un imán para un gran
número de ecoturistas. La Reserva ha crecido de
un área original de 328 ha con dos
administradores voluntarios, a más de 10 000 ha
con un equipo de más de 30 empleados (Fig.
10.3, 10.4).
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10.3.1. Orígenes y desarrollo

conservación de dos áreas. La primera, al este de
Bosqueterno, en el lado Atlántico de la Divisoria
Continental, pertenecía al gobierno y había
familias subsistiendo en esos terrenos. Al hacer
mejoras (p.ej., talar árboles, sembrar cosechas,
construir una casa), ellos obtenían el derecho de
posesión después de un año y luego de 10 años
de ocupación continua podían adquirir los títulos
de propiedad legal (escrituras). Powell usó sus
ahorros para comprarles a los ocupantes los
derechos de posesión (mejoras) e improvisó una
carta de venta para respaldar el reclamo legal de
propiedad. La segunda parte, el tracto Brillante,
la única área conocida de apareamiento del sapo
dorado, estaba al lado Pacífico de la Divisoria
Continental y pertenecía a la Guacimal Land
Company. La compañía ofreció donar sus
derechos si el Sr. Powell encontraba una
organización sin fines de lucro, reconocida en
Costa Rica, para hacerse cargo (G. Powell, com.
pers.).

El descubrimiento del sapo dorado (Bufo
periglenes) dio a conocer Monteverde al mundo
científico. El color anaranjado brillante de los
machos y el rango muy limitado de su hábitat
era conocido por algunos de los cuáqueros. La
publicación de una descripción científica del
sapo capturó la atención de la comunidad
herpetológica (Savage 1966; ver Savage “El
descubrimiento del sapo dorado”).
En 1970, George Powell (Fig. 10.2), quien
provenía de la Universidad de California, llegó a
Monteverde con el fin de estudiar sobre las
bandadas de aves de especies diferentes que se
desplazan juntas en busca de alimento y usó para
su estudio la finca parcialmente boscosa de John
y Doris Campbell, dos de los pioneros cuáqueros
originales (J. Campbell, com. pers.; Fig. 10.5).
El señor Powell se preocupó por la rápida
desaparición del bosque y se enfocó en la
	
  

	
  
Figura	
  10.5.	
  John	
  y	
  Doris	
  Campbell,	
  cuáqueros	
  norteamericanos,	
  quienes	
  se	
  establecieron	
  en	
  Monteverde	
  e	
  
impulsaron	
  la	
  investigación	
  biológica	
  en	
  su	
  finca	
  y	
  bosques.	
  Fotografía	
  de	
  Dan	
  Perlman.	
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En 1972, Powell contactó al CCT, quien
finalmente sería el propietario (Tosi 1992). El Sr
Powell recaudó fondos del Club de Exploradores
de Nueva York, The Nature Conservancy (TNC)
(su primer esfuerzo internacional), la Sociedad
Herpetológica Alemana y de personas y otras
organizaciones preocupadas por la conservación
de aves. El Fondo Mundial para la Vida
Silvestre-EUA (WWF-US) se enfocaba en la
protección de especies individuales amenazadas,
por lo que la propuesta de Powell resaltó la
protección del sapo dorado, el quetzal, el pájarosombrilla cuellinudo, la danta y los felinos (G.
Powell, com. pers.).
La RBBNM creció con la compra de otras
parcelas de bosque, con fondos adicionales de
WWF y de otros donantes. A finales de los años
70 el CCT se enfrentó a tres amenazas: 1)
intentos de construcción de un camino público a
través de la RBNM para el desarrollo del valle
de Peñas Blancas; 2) un intento de parte del
gobierno de apropiarse del terreno de
Bosqueterno con el fin de construir una torre
repetidora de televisión, y 3) concesiones
otorgadas por el gobierno para la minería en el
valle de Peñas Blancas (J. Tosi, com. pers.). En
1986, el tamaño de la RBBNM llegaba a 4000
ha. En ese año la ACM inició su campaña para
comprar más terrenos en el valle de Peñas
Blancas; el plan era comprar 6000 ha y
entregarlas al CCT. En 1998, las escrituras
legales no habían sido transferidas al CCT por
falta de acuerdo sobre los términos de traspaso;

	
  

el conflicto ahora está limitado a las 4000-5000
ha incluidas en las 10 500 ha que la RBBNM
cita como su área actual (E. Arévalo y B.
Carlson, com. pers.)
La primera cifra disponible sobre la
visitación anual a la RBBNM es de 471
visitantes (1973-1974). Durante los primeros
años, la mayoría de visitantes eran científicos.
Con la publicación de sus historias sobre las
aves raras del área, más observadores
aficionados de aves empezaron a llegar. En los
años 90 el número de visitantes subió a 50 000
(Fig. 10.6). La cantidad de visitantes fluctuaba
en forma estacional, baja entre setiembre y
octubre y alta entre enero y abril, y un segundo
periodo alto en julio. Una donación del WWF
cubrió el salario de un administrador y un
Guarda Forestal. Con el crecimiento del área de
la RBBNM y de sus visitantes, también aumentó
su personal profesional. En 1993, trabajaban 53
empleados en 7 departamentos; el número de
empleados se redujo a 35 en 1994 debido a la
estabilización del turismo (Chamberlain 1993,
TSC 1992-1994). Los guardas forestales
(costarricenses) se incluyeron con la expansión
de la RBBNM. Estos guardas, desarmados,
patrullan en parejas comunicados por radio y se
reúnen en forma regular con guardas y directores
de la RBBNM, de la ACM, y de ACA (Lober
1990, W. Guindon, com. pers.).
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Figura	
  10.6.	
  Cantidad	
  anual	
  de	
  visitantes	
  a	
  la	
  Reserva	
  Biológica	
  Bosque	
  Nuboso	
  de	
  Monteverde	
  (*	
  =	
  Mayo	
  1973-‐
1974).	
  Fuente:	
  Centro	
  Científico	
  Tropical	
  (1992-‐1994);	
  R.	
  Bolaños	
  y	
  B.	
  Carlson	
  (com.	
  pers.)	
  	
  

La infraestructura en la RBBNM tuvo un
desarrollo gradual. El edificio principal, que
contiene el Centro de visitantes, la estación de
campo, el comedor, una cocina, las oficinas
administrativas, una biblioteca, una soda y la
tienda de souvenirs, se terminó en 1979 con
fondos de TNC y el CCT y la ayuda en la
construcción por parte de residentes locales. Se
usó principalmente para los cursos de la OET y
del IMV. En 1991, el CCT restringió el uso de
los dormitorios solamente para estudiantes de
corto tiempo y voluntarios trabajando para la
RBBNM.
En 1982, un informe de la Agencia de los
Estados Unidos para el Desarrollo Internacional,
(US Agency for International Development,
USAID), publicado por el CCT, señaló que la
RBBNM no contaba con un Plan Maestro
(Hartshorn et al. 1982). Esto inspiró el Plan de
Desarrollo y Manejo realizado por consultores
en el Centro Agronómico Tropical de
Investigación y Enseñanza (CATIE 1985).
Dicho plan fue escrito antes del aumento
exponencial de visitantes a la RBBNM. Más
adelante, el CCT obtuvo una donación para
	
  

planificación de la Fundación MacArthur y
reunió un equipo de arquitectos y biólogos que
habían trabajado para la RBBNM, e incluyó al
Director de RBBNM en dicho equipo. En 1991
se publicó el Plan Maestro para la Reserva
Bosque Nuboso de Monteverde, el cual proponía
un nuevo Centro de Visitantes, un sistema de
senderos interpretativos, un complejo de
hospedaje y un laboratorio científico. Los
autores extrapolaron las proyecciones de la tasa
de aumento de visitantes y planificaron
instalaciones con un costo de $2,5 millones de
dólares, para una capacidad anual de 135 000
visitantes estimada para finales de los 90
(Aspinall et al. 1991).
La reacción al Plan por parte de los residentes
de
Monteverde
fue
negativa;
estaban
consternados ante el prospecto de tantos
visitantes y reclamaron la falta de consulta a la
comunidad.
Pidieron
considerar
otras
alternativas, por ejemplo, establecer límites al
número de visitantes. La controversia tuvo éxito
como catalizador de la planificación comunitaria
hacia el futuro y llevó a mejores relaciones entre
el CCT y la comunidad de Monteverde, además

558

hizo que el CCT tomara la decisión de limitar el
número de visitantes. La proyección de aumento
de la visitación anual resultó ser demasiado alta
y a partir de 1992 se estabilizó en 50 000, como
resultado parcial de los límites impuestos. El
CCT desarrolló un plan de construcciones más
modesto. En 1996, la nueva construcción
incluyó un edificio para baños, un kiosco
interpretativo, y una zona de parqueo. Además,
el CCT mejoró las relaciones con la comunidad
contribuyendo con fondos, mano de obra, y
equipo para proyectos comunales y para las
escuelas (R. Bolaños, com. pers.).
El sistema de senderos cerca del Centro de
Visitantes El Triángulo se ha ampliado, y se han
hecho senderos en Peñas Blancas (Fig. 1.7). La
mayoría de los visitantes caminan en el área El
	
  

Triángulo, que representa sólo el 2% del total de
la RBBNM. Casi la mitad de los 90 km de
senderos son usados solamente por los guardas
forestales (B. Carlson, com. pers.).Con el
aumento en el uso de senderos por los turistas,
los senderos se erosionaron; en 1990, la
RBBNM empezó a lastrar (extender una capa de
lastre de piedra) los senderos de uso más
frecuente, financiando el costo ($15/m) con el
ingreso de entradas y una donación de la USAID
(Chamberlain 1993). En 1998, más de 12 km de
senderos se habían lastrado, principalmente con
trabajo voluntario. Los tres refugios más
distantes se han mantenido para los
investigadores y los guardas forestales.
	
  

	
  
Figura	
  10.7.	
  Una	
  de	
  las	
  tres	
  estaciones	
  de	
  reciclaje	
  iniciadas	
  por	
  la	
  Reserva	
  Biológica	
  Bosque	
  Nuboso	
  de	
  
Monteverde.	
  Fotografía	
  de	
  Leslie	
  Burlingame.	
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El Plan Maestro también llevó a la
imposición de la limitación del número de
visitantes en 1992. La propuesta inicial de un
límite de 100 personas por día fue recibida con
fuertes protestas de parte de los dueños de
hoteles, pero se logró llegar a un acuerdo. A
partir de 1996, se admiten un máximo de 120
visitantes a la vez, los cuales son distribuidos
por los empleados de la RBBNM entre los
senderos en el área de El Triángulo (R. Bolaños,
com. pers.). En 1992, la RBBNM formalizó el
plan de uso de terrenos, designando como zona
de alto uso El Triángulo, uso para la
investigación en el área fuera de El Triángulo y
ningún uso en áreas ecológicamente sensibles
(F. Chamberlain, com. pers.). Existe una
estructura variable de tarifas y los residentes
locales pueden ingresar sin costo (Aylward et al.
1996).
	
  
10.3.2. Educación ambiental

personas por año se involucran de alguna
manera con el PEA, el cual se financia con
ingresos de las caminatas de Historia Natural y
de las tarifas de entrada (M Díaz, L. Matarita, O.
Quirós, com. pers.).
En la RBBNM se venden y distribuyen
materiales educativos. A todos los visitantes se
les ofrece un folleto informativo y un mapa de
los senderos. En la tienda de souvenirs de la
RBBNM se pueden comprar guías de historia
natural ilustradas. Científicos residentes y
visitantes convencieron al CCT de que se
necesitaban guías y ellos escribieron e ilustraron
las guías en forma gratuita con el fin de que los
ingresos de las ventas generaran fondos para
cubrir los costos de su impresión. Las guías
contienen una introducción corta seguida de una
lista anotada de las especies e ilustraciones
(Zuchowski 1987, Hayes y LaVal 1989, Hayes
et al. 1989, Law 1991, Law y Timmerman 1992,
Fogden 1993, Nadkarni 1993, Zuchowski 1995,
Haber et al. 1996, Ingram et al. 1996). La tienda
de la RBBNM vende tarjetas postales de los
animales y plantas. En 1992, el Laboratorio de
Ornitología de Cornell hizo un audio de sonidos
en la RBBNM (Ross 1992). En 1994, el CCT
produjo un video documental, La vida en el
Bosque Nuboso (CCT 1994b).
La RBBNM estableció e inició formalmente
en 1989 un Programa para Visitantes (Fig. 10.8).
Entre 1992 y 1995, un promedio anual de 10 000
personas hicieron la caminata de Historia
Natural, la cual incluye una presentación de
diapositivas (R. Bolaños, com. pers.). En 1990 y
1991 la RBBNM y la ACM copatrocinaron
cursos de entrenamiento de guías. Esos cursos
tenían cuatro meses de duración y los
participantes recibían un estipendio. Los
biólogos locales presentaron charlas en sus áreas
de especialidad y también se ofreció instrucción
diaria en inglés, aunque sin desarrollar fluidez.
Todos los graduados fueron contratados en
forma inmediata (Paaby y Clark 1995). En 1994
un programa de entrenamiento de guías,
financiado por el Centro para la Conservación
Tropical de RARE, Área de Conservación
Guanacaste y Horizontes Nature Travel, dio más
énfasis al desarrollo de fluidez en inglés (G.
Powell, com. pers.).

La RBBNM estableció su propio Programa
de Educación Ambiental (PEA) en 1992. La
misión de dicho programa es “crear conciencia
en la población local, regional y nacional sobre
la importancia de la conservación del recurso
natural y el papel crítico de las áreas protegidas
en la preservación de la vida silvestre como
herencia de Costa Rica y de la biosfera” (TSC
1995). Desde el cuarto hasta el sexto grado de
escuela primaria se realzan los conceptos
ecológicos y el impacto humano en el ambiente,
lo cual es coherente con los conceptos del
Ministerio de Educación Pública (MEP). En
1998, el personal de la RBNM visitaba 23
escuelas cada mes y ofrecía talleres de trabajo en
la RBNM para los maestros. Cada año, alrededor
de 300 estudiantes llegan a la RBBNM para
realizar actividades en la sala del PEA y
caminatas guiadas en los senderos.
Estudiantes de otros lugares de Costa Rica
(desde educación primaria hasta el nivel
universitario) asisten a talleres y participan en
caminatas. El personal trabaja con las
comunidades en eventos locales tales como el
Festival Cultural en Santa Elena. En 1996, el
PEA inició con proyectos de reciclaje en la zona
(Fig. 10.7) y estableció proyectos demostrativos
de agricultura orgánica. Alrededor de 7000
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Figura	
  10.8.	
  Gary	
  Diller,	
  guía	
  de	
  historia	
  natural,	
  explicando	
  sobre	
  la	
  biología	
  de	
  la	
  polinización	
  de	
  Xanthosoma	
  a	
  
turistas	
  en	
  la	
  Reserva	
  Biológica	
  Bosque	
  Nuboso	
  de	
  Monteverde.	
  Fotografía	
  de	
  Dan	
  Perlman.	
  	
  

10.3.3. Investigación científica y sus
aplicaciones

(Cap. 1, Introducción). Las instalaciones del
laboratorio de la RBBNM son limitadas y
primitivas, con equipo suplido en su mayoría por
los científicos (N. Nadkarni, N. Wheelwright,
(com. pers.). El CCT ha buscado rectificar esta
situación; el Plan Maestro de 1991 pedía la
construcción de instalaciones de laboratorio y
hospedaje para los investigadores de larga
estadía. El director de la RBBNM confirmó en
1996 el compromiso de estimular más la

A pesar de que se ha llevado a cabo mucha
investigación en la RBBNM, muchos biólogos
han sentido que el CCT podría hacer aún más
para promoverla. Algunos piensan que se ha
promocionado el turismo al costo de la
investigación; el número de investigadores ha
bajado mientras que ha aumentado el turismo
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investigación (B. Carlson, com. pers.). El CCT
ofrece cursos anuales especializados en la
RBBNM, incluyendo cursos en español sobre
Ecología de Zonas de Vida.
De tal modo que la RBBNM está emergiendo
como una entidad funcional. Los biólogos
documentan la importancia de la migración
altitudinal para muchas especies animales.
Reconocen que el área de terreno protegido en el
Complejo de Reservas Monteverde no es todavía
suficiente para la protección de los migrantes
altitudinales y con ese fin se presentó una
propuesta
colaborativa
para
establecer
corredores desde la RBBNM hasta la carretera
Interamericana y el Golfo de Nicoya (Musinsky
1991, TSC 1995). Como primer paso para
establecer este corredor, el CCT compró la
parcela de bosque más grande ubicada al lado
Pacífico, una finca de 240 ha nombrada Estación
Biológica San Luis. En 1990 se formó un grupo
para la recaudación de fondos, llamado Los
Amigos del Bosque Nuboso de Monteverde, una
	
  

organización registrada
impuestos en EE.UU.

y

exonerada

de

10.4. La Asociación Conservacionista de
Monteverde y el Bosque Eterno de los
Niños
	
  
La Asociación Conservacionista Monteverde
(ACM), fundada en 1986, en su inicio se enfocó
en la compra de tierras para la conservación. En
1998, su Bosque Eterno de los Niños (BEN)
abarcaba más de 18 000 ha. La ACM pone
énfasis en la protección a largo plazo por medio
de la educación ambiental, la protección del
bosque, la reforestación y recuperación de
terrenos degradados, el desarrollo sostenible y la
investigación científica. Su misión es
“conservar,
preservar,
y
restaurar
los
ecosistemas tropicales y su biodiversidad”
(ACM Tapir Tracks, vol. 7, no. 1, 1992. p. 3;
Fig. 10.9).

	
  
Figura	
  10.9.	
  Rótulo	
  de	
  entrada	
  a	
  la	
  Asociación	
  Conservacionista	
  de	
  Monteverde.	
  Fotografía	
  de	
  Leslie	
  Burlingame.	
  	
  

10.4.1. Orígenes y desarrollo

bajo administración local. El CCT administraba
la RBBNM desde San José y no mostraba
preocupación por actividades fuera de sus
límites. Varias conversaciones y reuniones de la
comunidad llevaron a la creación de la ACM (A.
Pounds,
com.
pers.).
Los
principales
organizadores en estas reuniones eran residentes

Hacia 1985, el desarrollo agrícola en la
Región de Monteverde amenazaba el resto de
bosque en la Vertiente del Pacífico. Un grupo de
vecinos de la comunidad reconocieron la urgente
necesidad de una organización conservacionista
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y visitantes de Monteverde, muchos de ellos con
antecedentes científicos. Los estatutos de la
ACM establecieron sus principales objetivos de
conservación, los cuales reflejan la prioridades
generales de la conservación de los años 80: a)
la conservación, protección y recuperación de
los recursos naturales del país, incluyendo la
tierra, sus aguas, aire, flora y fauna; b) mejorar
la protección del ambiente físico, biótico y
cultural y c) la búsqueda de un balance adecuado
y una relación saludable entre los habitantes y la
naturaleza (MCL 1986a).
La ACM trasladó su atención del Pacífico
hacia el Atlántico de la Divisoria Continental
debido a una crisis de deforestación que
amenazaba el valle de Peñas Blancas (Fig. 1.5).
Las promesas de parte del gobierno de comprar
los derechos de vecinos y ocupantes ilegales no
se habían cumplido desde 1977, momento en
que el valle fue incluido como parte de una
Reserva Forestal para proteger el Proyecto
Hidroeléctrico Arenal. Los vecinos y ocupantes
pedían al CCT comprarles o abrir un camino
cruzando la RBBNM hasta Peñas Blancas para
permitir su desarrollo. Varios residentes de
Monteverde e investigadores canadienses
iniciaron una campaña de recaudación de fondos
para comprar los derechos y proteger el valle. La
Sociedad Portland Audubon donó fondos y una
presentación de imágenes en los hoteles de
Monteverde recaudó más de $1000 en 10 días
(M. and P. Fogden, com. pers.). La primera
compra de tierras fue la finca de Eladio Cruz,
quien había trabajado para la RBBNM desde
1972, marcando los linderos de colindancia y
limpiando senderos; su casa en la finca fue
convertida más adelante en un refugio para los
guardas forestales y científicos (E. Cruz, F.
Joyce, com. pers.). La ACM y el CCT acordaron
que la primera organizara una campaña de
recaudación de fondos para comprar terrenos en
el valle hasta cierto límite y después entregar la
propiedad al CCT.
La recaudación de fondos fue enormemente
exitosa. El Fondo Mundial para la Naturaleza
(WWF-Canadá) y una revista sobre la
naturaleza, muy leída en Canadá, ayudaron a
promocionar la campaña. WWF-Canadá
canalizó las donaciones, exoneradas de
impuestos, a la ACM. Los donantes recibían
certificados que mostraban cuántos acres de
	
  

tierra habían comprado por la suma de $25 cada
acre (Robinson 1988, Forsyth et al. 1988, J.
Crisp, com. pers.). William Haber, el primer
Director de la ACM, obtuvo del WWF-US, una
donación de contrapartida por $25 000, la cual
fue igualada por otros fondos recaudados en
forma local y en EE. UU.
El financiamiento internacional tuvo un
efecto profundo para la ACM. Un canje de
deuda por naturaleza (ver Burlingame “Canje de
deuda por naturaleza”), transformó a la ACM de
ser una organización pequeña, compuesta por
voluntarios extranjeros, a un gran organización
con personal pagado integrado en su mayoría
por costarricenses (C. Echeverría, com. pers.).
En 1987, W. Haber negoció con el Ministro de
MIRENEM para incluir a la ACM en el primer
canje de deuda por naturaleza de Costa Rica. El
WWF-Canadá autorizó que la ACM usara $50
000 que habían sido recaudados para la
Campaña Peñas Blancas como su contribución
al canje (W. Haber, com. pers.). Este canje le
facilitó a la ACM $200 000, más los intereses
sobre un periodo de cinco años para ser usados
en la compra de tierras, administración,
programas ambientales y protección (ACM Ago.
1988c).
Otro canje de deuda en 1991 financió la
compra de terrenos por parte de la ACM en el
área San Gerardo (ver Boll “San Gerardo: un
experimento en desarrollo sostenible”) y los
salarios de guardas forestales para proteger los
terrenos comprados por la ACM. La mayoría de
estos fondos vinieron de la organización
Rainforest Alliance, con base en EE.UU., la cual
organizó una radiotón que recaudó $292 000.
TNC contribuyó con $15 000 y la ACM aportó
$53 000. Estos fondos fueron usados para
comprar $600 000 de deuda descontada del
Banco Centroamericano para la Integración
Económica (BCIE), con lo que se obtuvieron
$540 000 en bonos costarricenses e intereses.
Este fue el sexto canje de deuda de Costa Rica, y
el primero con un banco privado para el
desarrollo en Centro América, en vez de un
banco nacional público (Rainforest Alliance
1991; ver Burlingame “Canje de deuda por
naturaleza”).
Cuando los colonizadores de Peñas Blancas
escucharon que la ACM estaba comprando
tierras y derechos, hicieron fila en la Pensión
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Quetzal, cuyo codueño administraba los libros
financieros de la ACM. De inmediato surgieron
problemas: pocas personas tenían documentos
legales para respaldar sus reclamos de propiedad
y además, algunos reclamos de tierras se
traslapaban entre sí (B. Law, com. pers.).
Después de pagar a la gente por sus derechos, la
ACM tuvo que enfrentar la burocracia para
obtener las escrituras de los terrenos sin titular.
Además, los terrenos debían protegerse de
nuevos ocupantes ilegales, quienes bajo la
legislación de Costa Rica, fácilmente podrían
establecer reclamos de propiedad. La ACM y la
RBBNM contrataron guardas forestales para
hacer patrullajes regulares en el valle de Peñas
Blancas. Los guardas forestales no portaban
armas, lo cual fue percibido como una señal de
buen vecino. El primer objetivo al enfrentar a los
cazadores u ocupantes ilegales era informar y
educar. Se les hacía una advertencia verbal y en
caso de reincidencia, los violadores quedaban
sujetos a denuncia legal ante los tribunales (J.
Crisp com. pers.).
El Bosque Eterno de los Niños (BEN) se ha
convertido en el enfoque central de la ACM
(Fig. 1.5). Sharon Kinsman, una bióloga
norteamericana que había vivido en Monteverde
durante sus visitas de investigación, viajó a
Suecia en 1987. Una maestra sueca, Eha Kern,
invitó a Kinsman a dar una presentación en su
escuela; los estudiantes tuvieron la idea de
recaudar fondos para salvar los bosques
lluviosos y Kinsman les puso en contacto con la
ACM. Los niños recaudaron fondos suficientes
para comprar 6 hectáreas de bosque cerca de la
RBBNM (Kinsman 1991). La Sra. Kern y su
esposo formaron una organización sin fines de
lucro denominada Barnens Regnskog (El bosque
lluvioso de los niños) con el fin de recaudar
fondos para la campaña (B. Kern, S. Kinsman,
com. pers.). Cuando se alcanzó la meta de área
de tierra a comprar, la ACM compró otros
terrenos que fueron nombrados Bosque Eterno
de los Niños en honor a los cuáqueros que
establecieron Bosqueterno y a los niños que
contribuyeron en la campaña (Patent 1996).
Barnens Regnskog amplió su apoyo al BEN.
Entre 1988 y 1992, se recaudaron $2 000 000
para la compra de tierras y se obtuvieron
donaciones de parte de la Agencia Sueca de
Cooperación para el Desarrollo Internacional
	
  

(SIDA) (B. Kern, com. pers.). En 1988, SIDA
hizo una donación de $80 000 para apoyar la
reforestación, la educación ambiental y más
guardas forestales (ACM enero 1989c). También
se compró equipo para los guardas y para la
instalación de una planta de generación
hidroeléctrica en el proyecto El Buen Amigo en
San Luis (ver Vargas “El Buen Amigo”). Hasta
el año 1992, SIDA había dado $350 000 en
donaciones para proyectos en la región de
Monteverde (B. Kern, com. pers.).
En
1988,
Kinsman
estableció
una
organización sin fines de lucro, El Bosque
Tropical de los Niños EE.UU. (The Children's
Rainforest U.S.), para formalizar la recaudación
de fondos para el BEN. Hasta 1997, el grupo
había recaudado casi $500 000 para contribuir a
la compra de terrenos y más adelante a su
protección (ACM feb.-abr. 1992c, S. Kinsman,
com. pers.). También se prepararon materiales
educativos para maestros (The Children's
Rainforest U.S. 1994, 1996). Otros grupos
también recaudaron fondos para el BEN: Save
the Rainforest (Dodgeville, Wisconsin), The
Chico Friends in Unity with Nature (Chico,
California), el Children's Tropical Forests U.K.,
Kínder regenwald Deutschland, y Nippon
Kodomo no Jungle en Japón (ACM feb.-abr.,
1991c, jun. 1993c, mar. 1994c). Estos siete
grupos se reunieron en Monteverde en 1991 y
fundaron la Red Internacional del Bosque
Lluvioso de los Niños, coordinada por Bernd
Kern. Esta red apoyó los esfuerzos de
conservación e iniciaron grupos similares en
Costa Rica, Belice, Ecuador, Guatemala y
Tailandia (The Children's Rainforest U.S. 1996).
El apoyo a la ACM ha llegado desde escuelas,
individuos (niños y adultos) y de fundaciones de
más de 40 países (F. Joyce, com. pers.).
En 1992, la Junta Directiva de la ACM
consolidó todas las propiedades de terrenos bajo
el BEN, agregando a las 9351 ha que ya tenía,
otras 3 934 ha compradas con otros fondos,
alcanzando un total de 13 285 ha (ACM Feb.Abr. 1992c). En 1998, BEN cubría 18 000 ha en
tres provincias (Puntarenas, Guanacaste y
Alajuela). Con el fin de apoyar la administración
del sector este del BEN, la ACM estableció una
segunda sede de oficina en La Tigra (Fig. 1.5).
La RBBNM asumió funciones de mantenimiento
y los guardas forestales en el valle de Peñas
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Blancas. En 1992, la ACM organizó el programa
Aliados del Bosque Lluvioso (ACM mayo-set.
1992c). Hasta entonces, la mayoría de
contribuciones al BEN por parte de individuos
habían sido designadas para la compra de
terrenos. Conforme se gastaron los fondos
provenientes del canje de deuda y de otras
donaciones, la ACM urgió a los donantes a
especificar sus contribuciones para otros
propósitos, además de la compra de terrenos (R.
Sheck, com. pers.). En 1995, la compra de
terrenos pasó a ser de baja prioridad para la
ACM. En 1991 la ACM inició la planificación
formal de largo alcance y presentó una
declaración de su misión (ACM feb.-abr.
1992c). En 1993, la ACM obtuvo donaciones
para contratar consultores y escribir parte de un
plan maestro para el BEN (O. Coto, com. pers.).
Hasta 1996, la ACM había creado varios centros
educativos en BEN (estaciones de campo en
Poco Sol y San Gerardo, un Centro en Bajo del
Tigre) y estaba planeando construir otro centro
en La Tigra (R. Sheck, com. pers.).
Las 30 ha en el sector Bajo del Tigre en
Monteverde (Fig. 1.8) fueron adquiridas
principalmente por donaciones. La parcela (1020
a 1380 m s.n.m. en la Vertiente del Pacífico)
contiene bosque primario y secundario, pastos
bajo regeneración y un arboreto. Los voluntarios
ayudan a mantener la red de tres kilómetros de
senderos y un guía de interpretación se mantiene
disponible (Law et al. 1988). Estos senderos son
muy usados por los observadores de aves, ya que
es más fácil ver la aves en hábitat abierto y
porque las elevaciones más bajas atraen aves que
no se encuentran en las reservas más elevadas
(Law 1993). En 1996, la ACM construyó un
Centro de Visitantes y un Centro de los Niños
cerca de la entrada a los senderos (Fig. 10.8). La
ACM facilita instalaciones y actividades
dirigidas a los niños (F. Joyce com. pers.). En el
Bajo del Tigre se recaudan fondos por medio de
la tarifa de entrada, la venta de mercadería, de
un video del BEN (ACM 1994d) y regalos (S.
Sprague, com. pers.).
	
  
10.4.2. Educación ambiental

(PEA) en 1986 trabajando en las escuelas locales
con un enfoque en los problemas de la basura y
el mal uso de pesticidas. En ese entonces, el
gobierno de Costa Rica no había incluido la
educación ambiental en el currículo de las
escuelas públicas. Los fondos del primer Canje
de Deuda por Naturaleza y de la donación SIDA
respaldaron la expansión del PEA. Guillermo
Vargas, un educador local, diseñó y dirigió las
actividades de educación ambiental en las
comunidades alrededor del BEN. El personal del
PEA usó una definición amplia de la educación
ambiental vinculada a las necesidades sociales y
los valores culturales (ver Vargas “El proceso
comunitario de educación ambiental en
Monteverde”). Los objetivos eran mejorar la
vida de la gente, garantizar la sobrevivencia del
BEN a largo plazo, ayudando a la gente a hacer
un mejor uso de los terrenos adyacentes y
comprender la importancia de proteger el BEN.
Los esfuerzos del PEA se han enfocado en
los niños. El personal ha trabajado en las aulas
junto a los maestros de las escuelas locales para
desarrollar programas relacionados con su
currículo, enfocándose en temas tales como el
reciclaje, abono orgánico, contaminación de
aguas,
pesticidas,
huertas
orgánicas,
reforestación e historia natural. También han
dirigido caminatas de campo a fincas y al
bosque y establecieron grupos de jóvenes
voluntarios con mayor conciencia ambiental,
mediante presentaciones de teatro en las
comunidades (G. Vargas, com. pers.). La
educación ambiental se enlazó al Programa de
Reforestación de la ACM; los niños visitaron los
viveros de árboles, hablaron con los agricultores
involucrados en la reforestación y sembraron
árboles en sus propias fincas. El PEA también
realizó talleres ambientales para los adultos,
maestros, padres, grupos de agricultores y las
mujeres en la cooperativa de las artesanas
CASEM (G. Vargas, com. pers.; ver Burlingame
“Comité
de
Artesanos
Santa
ElenaMonteverde”).
En 1991, el personal del PEA se enfrentó a
una controversia con miembros de la Junta
directiva de la ACM, para quienes la educación
ambiental debería estar enfocada en la historia
natural de los bosques. El conflicto se resolvió
con el reconocimiento de que la educación
ambiental debe hacer ambas cosas. Se contrató

Los estatutos de la ACM enfatizan la
importancia de la educación ambiental. La ACM
inició su Programa de Educación Ambiental
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más personal para el desarrollo de programas
pilotos de historia natural en las escuelas (G.
Vargas, W. Zuchowski, com. pers.). El PEA
también colaboró con actividades promovidas
por otras organizaciones, como el concurso
escolar anual patrocinado por la Cooperativa, el
Festival Ecológico Cultural y el PEA de la
RBBNM. En 1994, el PEA de la ACM trabajó
con diez escuelas en la Región de Monteverde y
cinco en la región de La Tigra, para alcanzar a
otros niños y adultos. El PEA se finalizó en
1995 ante las dificultades financieras de la
ACM, con la excepción de los proyectos
respaldados por donaciones externas. A pesar de
eso, muchos esfuerzos y programas iniciados por
la ACM siguen adelante por medio de otras
organizaciones conservacionistas.

árboles en el proyecto de rompevientos de la
ACM y miles más se han sembrado bajo
proyectos especiales. Se están preservando
fragmentos de bosque en las fincas y se da
mantenimiento a corredores de conexión entre
fragmentos y las reservas (ver Nielsen y
DeRosier “Las cortinas rompevientos como
corredores de aves” y Harvey “Los
rompevientos como hábitats para árboles”).
Aún antes de contar con financiamiento a
gran escala, los voluntarios de la ACM lanzaron
un programa de reforestación, usando el vivero
de árboles que la Cooperativa estableció en
Cerro Plano (C. Vargas, com. pers.; Fig. 10.10).
La ACM inició un segundo vivero con especies
diferentes en San Luis, un lugar más bajo, seco y
caliente. Adrian Forsyth, un naturalista y autor
canadiense, tuvo un papel clave en establecer el
programa de reforestación de la ACM: en 1988
él obtuvo una donación para la ACM de $500
000 de la Agencia Canadiense para el Desarrollo
Internacional (ACDI) y de WWF-Canadá (ACM
Abr. 1989c). Otros fondos para la reforestación
vinieron de una donación del SIDA, obtenida
por los Kern.

10.4.3. Reforestación y rehabilitación de
terrenos degradados
El Programa de Reforestación de la ACM ha
sido exitoso porque mejoró la producción en las
fincas, bajó la presión sobre los bosques, y creó
más hábitat para la vida silvestre (F. Joyce, com.
pers.). Se han sembrado más de medio millón de
	
  

	
  
Figura	
  10.10.	
  Vivero	
  manejado	
  por	
  la	
  Asociación	
  Conservacionista	
  de	
  Monteverde.	
  Fotografía	
  de	
  Dan	
  Perlman.	
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El proyecto de rompevientos enlazó el
impulso de la ACM para la reforestación con las
necesidades expresadas por los finqueros. La
mayoría de las fincas en la región son pequeñas
y los finqueros no pueden darse el lujo de usar
una parte extensa de sus fincas para la
reforestación y la regeneración natural. El efecto
negativo de los fuertes vientos durante la época
seca en la región (erosión de suelos, pérdida de
pastos y por tanto disminución de la producción
de leche y otras cosechas) creó gran interés de
los finqueros por sembrar rompevientos (F.
Joyce, com. pers.). Los finqueros también
necesitaban árboles para las cercas, madera,
leña, alimento para el ganado y para enriquecer
el suelo. La solución fue crear rompevientos que
incluyeran árboles leguminosos. Se reprodujeron
plántulas de árboles con la ayuda de voluntarios
del Cuerpo de Paz de EE.UU. y otros
voluntarios, transportados a las fincas por el
personal de la ACM quienes, además, brindaron
asistencia técnica. Los finqueros aportaban su
propia mano de obra, lo cual los vinculaba más
al proyecto. Recibían incentivos económicos
contribuidos por los Países Bajos a través de la
Dirección General Forestal (DGF) para cubrir
los costos de siembra y de cercas de protección
en la forma de un préstamo que se condonaba si
el finquero mantenía el cuidado de los árboles
durante
tres
años.
Normalmente
los
rompevientos están formados con especies de
árboles combinadas y sembradas en líneas de
cuatro árboles a lo ancho, con cercas a ambos
lados, para evitar el paso del ganado (Fig. 12.4).
Hasta el año 1991, se usaban postes de madera
para las cercas, después estos fueron
reemplazados en parte por postes vivos para
reducir la tala de árboles (ACM feb.-abr. 1991c,
feb.-abr. 1992c, mayo-set. 1992c). Hasta 1994,
más de 500 000 árboles producidos en los
viveros habían sido plantados por 263 finqueros
en 320 rompevientos (ACM 1994b, IMV Dic.
1995c). Los finqueros percibieron que los
rompevientos ayudaban a aumentar la
producción de leche y las cosechas y contribuían
a sus necesidades de madera y al hábitat para la
vida silvestre (M. V. Zamora, O. Varela, com.
pers.).
Al inicio, se sembraron especies exóticas
tales como casuarina (Casuarina equisetifolia) y
ciprés (Cupressus lusitanica) porque eran
	
  

conocidas para los finqueros y reforestadores y
estaban en la lista aprobada para incentivos de la
DGF. La ACM investigó sobre el uso de
especies nativas en sus viveros, preguntando a
los finqueros sobre especies prometedoras y
recolectando semillas de árboles locales.
Algunas especies dieron buen resultado para
rompevientos, eran resistentes a las plagas y
enfermedades que afectan las especies exóticas.
Eventualmente la DGF agregó algunas especies
nativas a su lista de árboles aprobados. Las
parcelas demostrativas convencieron a los
finqueros de la región de los beneficios de
utilizar especies nativas y otras exóticas
naturalizadas, tales como colpachí (Croton
niveus). Otra especie de rompevientos, tubú
(Montanoa guatemalensis), es nativa entre
elevaciones de 700 hasta 1200 m s.n.m. en la
Vertiente del Pacífico, pero crece bien aún en
elevaciones mayores. Esta es la especie nativa
más utilizada porque crece muy rápido y por su
alto volumen de hojas que forma una barrera
efectiva contra el viento (ACM 1994e, 1994f,
1994g, F. Joyce, com. pers.).
La ACM promovió el éxito en la
reforestación dando estímulo a los logros de los
reforestadores por medio del Día del
Reforestador, en el cual se daba un
reconocimiento a los mejores proyectos de
rompevientos del año. Sin embargo, los
reforestadores pedían un mayor espacio de voz
en la ACM y en 1992 organizaron una
demostración en las oficinas de la ACM, para
solicitar ser incluidos como miembros de la
Asamblea General en pleno derecho. De
otorgarse esto, los reforestadores hubieran
tenido mayoría de voto para determinar las
políticas de la ACM, ya que la Asamblea
General elige la Junta Directiva. En vez de eso,
la ACM estableció una Asamblea General de
Reforestadores en forma separada, lo cual
generó resentimiento entre éstos (W. Guindon,
com. pers.). Las donaciones recibidas para
rompevientos se agotaron en 1995 y una
reestructuración en el gobierno de Costa Rica
eliminó el programa de incentivos de la DGF,
por lo que el Programa de Reforestación fue
cerrado. Es probable que los rompevientos se
mantengan ya que benefician a los finqueros (G.
Vargas, com. pers.).
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La ACM desarrolló dos proyectos de
preservación del bosque con comunidades
locales. En 1989, firmó un acuerdo con la
Asociación El Buen Amigo (ABA), ubicada en
San Luis (Fig. 1.7), para arrendar parte de su
bosque por diez años y ayudar de este modo con
el desarrollo sostenible del proyecto (Fig.
10.11). La ABA usó los fondos para comprar
una finca lechera vecina con el fin de aumentar
la producción de leche (ver Vargas “El Buen
Amigo”). El segundo caso, en1990, vecinos de
la comunidad de La Cruz pidieron a la ACM
recaudar fondos para la compra de 7,9 ha de
bosque primario y secundario con nacientes que
eran su única fuente de agua. La comunidad
estableció una Asociación con estatus legal para
administrar y proteger la Reserva de la Cruz y la
ACM les entregó la propiedad (ACM 1997b).

particularmente la protección de fragmentos de
bosques en fincas que los investigadores han
considerado importantes para la migración
altitudinal de aves y mariposas. Investigadores,
educadores ambientales, y extensionistas
trabajaron junto a 42 finqueros para proteger con
cercas fragmentos de bosques, fomentar la
reforestación con especies nativas y crear
corredores que enlazaran esos fragmentos con
otras áreas protegidas más grandes y proteger las
fuentes de captación de aguas y las orillas de las
corrientes. Existen nuevas fuentes de incentivos
disponibles para los finqueros que protegen
bosques con cercas y que se comprometen a no
cortar o usar el bosque. Este incentivo consiste
en Certificados Forestales que dan $50 por
hectárea por año (F. Joyce, com. pers.). Entre
1995 y 1996, se protegieron 260 ha en
fragmentos de bosques. El proyecto promueve el
uso sostenible de los bosques en las zonas de
amortiguamiento, resaltando los beneficios tanto
económicos como de los ecosistemas que los
bosques brindan (ACM mar. 1994c, Guindon
1996, E. Arévalo, C. Guindon, com. pers.). Esto
refleja un cambio a gran escala entre los
conservacionistas, en cuanto al enfoque general
de la restauración de cuencas hidrográficas.
La ACM, ACA y el Ministerio de Agricultura
y Ganadería (MAG) colaboraron para obtener
una donación del gobierno de Holanda, en 1995,
dirigida al desarrollo sostenible y la restauración
de la cuenca en la región de La Tigra. El
proyecto apoyó la investigación de la
contaminación de aguas, la capacidad de uso de
suelos, y la conservación de biodiversidad.
También
se
trabajó
en
reforestación,
mejoramiento de suelos con énfasis en la
fertilización orgánica, la participación de
mujeres en viveros de árboles y cultivos
orgánicos y educación ambiental en las escuelas
locales (ACM ago. 1995c, Y. Morales, com.
pers.). En 1996 se inició un proyecto en la
Vertiente del Atlántico, en el cual se sintetizan
elementos de los proyectos de Bosques en
Fincas y de la Tigra (E. Arévalo, com. pers.).
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El proyecto de Corredores y Bosques en
Fincas, una extensión del Programa de
Reforestación, dio inicio en 1993, financiado por
organizaciones
conservacionistas
internacionales. Está enfocado en el manejo de
la zona de amortiguamiento alrededor del
Complejo
de
Reservas
Monteverde,

	
  

10.4.4. Rumbos recientes
En 1994, a instancias de los biólogos, la
ACM creó un programa de investigación para el
BEN. Se contrató un coordinador de
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investigación para promover y facilitar la
investigación y el flujo de información en el
BEN y áreas cercanas (F. Joyce, com. pers.).
Unas investigaciones previas en el BEN
incluyeron una evaluación biológica del área de
Poco Sol (ACM mayo-jul. 1991c) y unos pocos
estudios individuales. La ACM administra dos
estaciones de campo en el BEN: San Gerardo
(ver Boll “San Gerardo: un experimento en
desarrollo sostenible”) y Poco Sol (ACM Ago.
1995c). En 1994, la ACM patrocinó su primer
simposio científico Migraciones altitudinales en
los bosques tropicales, realizado en la estación
San Gerardo, en colaboración con el CCT y
ACA (E. Arévalo, com. pers.). Los biólogos de
la ACM llevaron a cabo estudios ecológicos
sobre el
pájaro sombrilla en 1997-1998,
mediante una donación de la Embajada Británica
(ACM Informe Anual 1997, 1998).
En 1994, la ACM enfrentó problemas
financieros debido al agotamiento del Canje de
Deuda por Naturaleza original y de otras
donaciones grandes; las contribuciones todavía
seguían designadas para la compra de tierras.
“La ACM se vio obligada a reducir sus
operaciones debido a que sus ingresos no
cubrían sus costos. Esta situación difícil ocurrió
en parte porque la Junta Directiva y el personal
de la ACM no habían desarrollado la habilidad
de obtener recursos financieros necesarios para
continuar operando al mismo nivel” (F. Joyce,
com. pers.). La ACM se reorganizó y se redujo
su personal en forma drástica (ACM 1995b; R.
Sheck, com. pers.).
En 1995, se detuvo la publicación de Huellas
de Danta. Se aprobaron nuevos estatutos para la
ACM (ACM 1996), y se compró un edificio para
sus oficinas en Cerro Plano en 1996. Desde
entonces, ha logrado obtener donaciones para
apoyar sus proyectos. Desde el año 1997, la
ACM ha asumido un papel de liderazgo en la
nueva Red Costarricense de Reservas Privadas y
en la Federación Costarricense para la
Conservación del Ambiente (FECON). Estas
organizaciones están presionando al gobierno
por un cambio en las leyes y políticas sobre el
medio ambiente. En el año 1997, la ACM
empezó a recibir fondos del gobierno de Costa
Rica para Certificados de Protección Forestal
emitidos para una pequeña parte del BEN. La
ACM firmó un acuerdo histórico en 1998, con
	
  

una compañía hidroeléctrica privada para recibir
hasta $30 000 por año durante 99 años por la
protección de las cuencas hidrográficas por el
BEN (Informe Anual ACM, 1997, 1998; E.
Arévalo, F. Joyce, y S. Murillo, com. pers.). La
ACM requiere de al menos $250 000 por año
para cubrir sus operaciones básicas, y mucho
más para continuar con la educación ambiental y
la reforestación (F.Joyce, com. pers.).
10.5. Reserva Bosque Nuboso de Santa
Elena
La Reserva Bosque Nuboso de Santa Elena
(RBNSE) es la de mayor elevación (1700 m
s.n.m.) en el Complejo de Reservas Monteverde.
Fue abierta en 1992 y está ubicada a 6 km al
norte del pueblo de Santa Elena, con acceso por
un camino de piedra (Fig. 1.7). La RBNSE
consiste de 310 ha, 80% en bosque primario y
20% en bosque secundario. Está bordeando el
BEN y es parte de la Zona Protectora Arenal
Monteverde en el ACA. La RBNSE se ha
convertido en un destino turístico popular y se
ha involucrado en la educación ambiental. Fue la
primera reserva de Costa Rica en la cual el
gobierno concesionó la propiedad a un colegio
público, para un proyecto ecoturístico.
Originalmente, la RBNSE fue parte de
terrenos de propiedad estatal, disponible para su
colonización y ahí se estableció una finca
privada. La finca pasó a ser parte de la Reserva
Forestal
Arenal
en
1977.
Algunas
irregularidades
legales
llevaron
a
la
expropiación de la finca por parte del gobierno
en 1982 y la DGF otorgó una concesión de largo
plazo al Colegio de Santa Elena. Este Colegio,
enfocado en la capacitación vocacional en
agricultura y economía del hogar (Stuckey
1992), intentó desarrollar la finca, pero las
condiciones húmedas y el camino en mal estado
obstaculizaron la actividad agrícola. En 1988,
una matrícula decreciente en el Colegio y
problemas económicos llevaron a buscar otros
usos para la finca.
Esta búsqueda coincidió con el crecimiento
del turismo. Algunos vecinos de Santa Elena
estaban resentidos con la RBBNM porque
percibían que el dinero se estaba yendo al CCT
en San José en vez de dejar beneficios locales
(L. Vivanco, com. pers.). El colegio presentó
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una propuesta al MIRENEM para desarrollar la
finca como una reserva ecoturística para la
generación de beneficios económicos locales.
Los fondos provenientes de las tarifas de
entradas aportarían dinero para programas
escolares, instalaciones y materiales. La RBNSE
también brindaría empleo a personas locales,
incluyendo los estudiantes del Colegio. El
turismo en Santa Elena aumentaría la necesidad
de vivienda, alimentos y transporte. Varios de
los hoteles en el área de Monteverde, inquietos
por el impacto de la limitación de visitantes en la
RBBNM, ofrecieron su apoyo para el desarrollo
de un destino turístico alternativo (Wearing
1993, F. Valverde, com. pers.).
En 1991, el Colegio firmó un acuerdo de
arrendamiento por cinco años con el MIRENEM
para desarrollar la finca como un proyecto
ecoturístico. Un grupo de voluntarios
canadienses, Youth Challenge International
(YCI), trajo voluntarios de Canadá, Australia y
de Costa Rica para trabajar junto con voluntarios
del Colegio y construir la infraestructura de la
RBNSE. Así construyeron el Centro de
Visitantes, una cafetería, la estación de guardas
forestales y dormitorios. También construyeron
senderos y una plataforma con vista al volcán
Arenal, realizaron encuestas sobre impacto del
turismo en la comunidad, establecieron un jardín
biológico y lograron el apoyo de WWF-Canadá
(Wearing 1993, Youth Challenge International
1994) para la RBNSE. Otros voluntarios han
extendido el sistema de senderos, en 1998 cuatro
senderos cubrían 12 km. También se han
construido mejores rótulos, un camino de acceso
mejorado y baños públicos (F. Valverde, com.
pers.). Varios hoteles locales, alarmados ante las

	
  

largas y crecientes filas de turistas en espera en
la RBBNM, donaron materiales de construcción
y el MIRENEM dio fondos para los dormitorios
(L. Sáenz, com. pers.).
El Centro de Visitantes de la RBNSE tiene
una extensa exhibición interpretativa. Las
paredes están cubiertas con posters bilingües y
murales que educan a los visitantes sobre la
ecología general del bosque, la historia y la
misión de la RBNSE. Los estudiantes de la
región y de otras áreas de Costa Rica reciben
tours educativos. El Programa de Ecología
Aplicada del Colegio usa la Reserva para
realizar estudios e investigaciones, entrenar a los
estudiantes para trabajar con biólogos y para la
capacitación de estudiantes como guías de
historia natural (L. Vivanco, com. pers.).
Cuando se abrió la RBNSE, había
relativamente pocos visitantes, pero la visitación
creció de 3 100 en el primer año de operación
(mar.-dic. 1992) a más de 13 000 en 1994 y
1995 y disminuyó en 1996 (Fig. 10.12). Este
aumento en la visitación se debió a cinco
factores: 1) los hoteles locales recomendaron a
sus huéspedes la RBNSE porque había filas de
espera en la RBBNM; 2) tarifas de entrada más
bajas ($5 para turistas extranjeros versus $8 en
la RBBNM); 3) la RBNSE era más rústica y
ofrecía una experiencia de aventura mejor a la
vez que más oportunidad para ver aves; 4) la
RBNSE ayudaba a la comunidad en una forma
directa, lo cual atrajo a muchos turistas y 5) las
guías de turismo la incluyeron en sus páginas a
partir de 1994 (L. Sáenz, com. pers.).
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10.6.1. Orígenes y desarrollo

Originalmente la RBNSE fue administrada
por la Junta Administrativa del Colegio. En
1994, líderes de la comunidad establecieron la
Fundación Centro Ecológico Bosque Nuboso de
Monteverde, una fundación sin fines de lucro,
para manejar la RBNSE y usar las ganancias
para mejorar la educación local y estimular el
desarrollo de servicios para el turismo local (F.
Valverde, com. pers.). La administración de la
RBNSE volvió a manos del Colegio en 1995,
con la negociación de un arrendamiento por
cinco años, iniciando en 1997, con el MINAE
(sucesor del MIRENEM; L. Sáenz, com. pers.).

Según John Trostle, uno de los fundadores
del IMV, sus raíces están en las clases de
biología impartidas en la Escuela de Los Amigos
de Monteverde desde 1960 y en el creciente
amor por la naturaleza entre las familias
cuáqueras,
quienes
acogieron
a
los
investigadores de biología y a los visitantes de
cursos ofrecidos por la Organización para
Estudios Tropicales (OET) para graduados en
biología tropical (Trostle 1990). Varios
investigadores de Monteverde también querían
desarrollar cursos de pre-grado en el bosque
nuboso. Veintisiete vecinos de Monteverde, casi
todos originalmente de los EE.UU., fueron los
fundadores de la organización sin fines de lucro
Asociación Instituto de Monteverde. Los
objetivos originales del IMV eran: "a) promover
la educación, la cultura y la investigación
científica en el área de biología y la agricultura y
b) organizar presentaciones musicales y de
teatro, así como congresos, simposios,
conferencias, cursos y charlas sobre temas
culturales, educativos o científicos" (IMV 1986).
En 1990, el IMV expandió su enfoque y elaboró
la siguiente declaración de misión:

10.6. El Instituto Monteverde
El Instituto Monteverde (IMV) complementa
las otras organizaciones conservacionistas en
Monteverde. Fundado en 1986, el IMV ofrece
cursos en ecología tropical, conservación, agroecología y enseñanza del idioma español para
estudiantes de colegio, pregrado universitario,
profesores y otros adultos de EE.UU. Las
ganancias de estos cursos financian actividades
culturales enriquecedoras, con un enfoque en la
educación y el desarrollo sostenible para la
comunidad (IMV 1996d).
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conservación y al ecoturismo (CIEE 1993). El
idioma español y la cultura local son impartidos
por instructores de habla hispana nativos y los
estudiantes
se
hospedan
con
familias
costarricenses de la zona. Cada alumno realiza
una presentación oral sobre su proyecto de
estudio independiente con base en el trabajo de
campo, durante una sesión abierta a la
comunidad. Una copia de su presentación escrita
queda en el IMV.
Los cursos largos se modifican a una forma
corta de cursos cortos (10-14 días) que el IMV
organiza para universidades, escuelas y
organizaciones conservacionistas. Estos cursos
matriculan casi el doble de estudiantes que los
cursos largos y brindan más de la mitad de los
ingresos del IMV (IMV 1995a). En 1995 se
puso en marcha el curso “Futuro sostenible”,
dirigido a estudiantes de arquitectura paisajista y
de planificación, para llevar a la práctica el
enfoque del IMV en el desarrollo sostenible. Los
participantes en estos cursos diseñaron proyectos
para instituciones locales, entre ellas, la ACM, el
IMV, la Fábrica y Enlace Verde de Monteverde
(Enlace Verde; L. Schneekloth, B. Shibley, com.
pers.; ver Scrimshaw et al. “Enlace verde”).
Hasta el año1996, el IMV había manejado 30
cursos largos y 93 cortos (MVI 1996a). La
matrícula de estudiantes muestra una tendencia
creciente (Cuadro 10.1). Todos los cursos
proveen empleo directo e indirecto a la gente
local, algunos de ellos biólogos, profesores,
personal del IMV, choferes y personal de cocina.
En 1996, el IMV tenía una planilla de quince
empleados locales (L. Wirtanen, com. pers.).
	
  

“El Instituto Monteverde es una
organización sin fines de lucro,
dedicada a la paz, la justicia, el
conocimiento y la visión de un
futuro sostenible. Provee y
coordina
programas
que
promueven la apreciación de
diversidad y comunalidad, la
espiritualidad y el bienestar de las
criaturas. Estas oportunidades
están diseñadas para la gente del
extranjero y de Costa Rica y para
los residentes de la comunidad de
Monteverde y áreas cercanas”
(IMV 1993b).
El primer Programa de Educación en el
Exterior de la Universidad de California
(UCEAP) en Monteverde, en 1987, se desarrolló
con un formato usado para los cursos de 8-10
semanas acreditados por universidades en
EE.UU. El enfoque central del programa es la
biología tropical, la cual introduce a los
estudiantes a la diversidad tropical y la ecología
por medio de presentaciones por parte de
profesores y residentes, o investigadores
visitantes y proyectos de campo. Los temas de
conservación son componentes esenciales de los
cursos (F. Joyce, com. pers.). Estos programas
también incluyen componentes en la agroecología, impartidos por los biólogos y los
agricultores locales. Los estudiantes reciben una
introducción a la agricultura sostenible, a las
prácticas de uso del suelo, a las prácticas de
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Cuadro 10.1. Número de estudiantes en cursos del Instituto de Monteverde por año fiscal (octubre-setiembre).

	
  
Fuente: L. Wirtanen, J. Longino (com. pers.)
	
  

Al expandirse, el IMV adquirió una casa para
oficinas y una biblioteca. La nueva sede del
IMV fue construida en 1997. Las nuevas
instalaciones, situadas junto a la Fábrica en el
centro de Monteverde, incluyen oficinas,
computadoras, espacio de laboratorio, áreas de
reunión para la comunidad y una biblioteca,
nombrada en honor a los residentes cuáqueros
John y Doris Campbell. El establecimiento de
modelos de servidumbres de conservación para
esta y otras propiedades, y el enlace de
servidumbres con el Proyecto Enlace Verde del
Río Guacimal, tuvieron una prioridad alta (MVI
1994a).
Hasta 1991, los estudiantes en los cursos del
IMV se hospedaban y recibían clases en el
edificio principal de la RBBNM y en pensiones
locales, pero a partir de ese año el CCT limitó el
hospedaje solamente para grupos de corta
estadía. Los cursos largos se trasladaron a la
Estación Biológica, que había sido construida
por el entomólogo canadiense Monty Woods.
Este edificio incluye dormitorios y un comedor,
laboratorio y área de cómputo. Además, se
ofrece acceso a bosque primario y secundario
(Q. Newcomer, com. pers.). El IMV también
publica folletos e informes anuales; en 1994
inició la publicación de su boletín de noticias
Hojas de Monteverde (Monteverde Journal) el
cual se envía tanto a los miembros del IMV
como a los donantes y está disponible en sus
oficinas. En 1993 se estableció en Massachusetts

	
  

la Alianza para el Instituto Monteverde, una
organización exonerada de impuestos en EE.UU.
10.6.2.
Programas
comunitario

para

desarrollo

El IMV usa los fondos de contribuciones y de
cursos para apoyar programas que beneficien a
la comunidad, tales como giras de campo para
profesores y estudiantes, clases sobre ecología
en la RBNSE, caminatas para identificación de
aves, educación ambiental en las escuelas y un
grupo de ecología para niños. Además, colabora
con otras organizaciones en la organización del
Festival Ecológico anual (MVI 1987a-1996a).
En 1996 el IMV colaboró con la ACM para dar
un curso de historia natural a los guías, en la
Estación de campo San Gerardo (R. Kropp, com.
pers.).
En 1992, el IMV desarrolló grupos de apoyo
para las mujeres y ayudó a grupos locales (p.ej.,
La Campesinita; ver Burlingame “La
Campesinita”)
a
desarrollar
habilidades
administrativas y a conectar los grupos de
mujeres de Monteverde con otras organizaciones
en Costa Rica. También, reconociendo que las
actividades y preocupaciones de las mujeres son
cruciales para el desarrollo sostenible, desarrolló
el Programa de Vida Familiar para mujeres el
cual trataba con temas de autonomía económica,
autoestima, liderazgo, salud y nutrición,
alfabetización y violencia domestica (A. Marín,
com. pers.). A pesar de que las mujeres en la
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región han tenido un escaso papel público en la
toma de decisiones, ellas toman muchas
decisiones diarias sobre el uso de los recursos
naturales tales como el agua, la leña para cocinar
y la electricidad. Ellas también deciden lo que
come la familia, producen parte de los alimentos
y determinan qué hacer con los residuos (IMV
Set. 1994c).
En otro enfoque a la recaudación de fondos,
el IMV publicó en 1996 un Calendario Postal
de Artistas de Monteverde. Varios artistas
locales donaron su trabajo y los ingresos de la
ventas financiaron el Programa de Vida Familiar
y el fondo de becas para escuelas locales (MVI
1995a). En 1995 se construyó el Centro de
Artes, un proyecto cooperativo entre el IMV,
ceramistas locales y CASEM (IMV Dic. 1995c;
ver Burlingame “Comité de Artesanos Santa
Elena-Monteverde”). El Centro de Voluntarios
se estableció en forma conjunta con la ACM en
1990 para colocar a muchos voluntarios atraídos
por la región de Monteverde (L. Wirtanen, com.
pers.). Hasta 1996, este Centro había colocado a
297 voluntarios con otras organizaciones del
área sin fines de lucro. Los voluntarios han
ayudado a las escuelas locales, a la ACM en la
reforestación y en el mantenimiento de los
senderos, y han dotado de personal el Centro de
Visitantes de la RBBNM, la RBNSE y la
sección del BEN en Bajo del Tigre (IMV 1987a1997a).
10.7. Educación ambiental
escuelas públicas y privadas

en

de educación ambiental de la RBBNM y de la
ACM (M. Díaz, com. pers.).
Hay tres tipos de escuelas privadas en la
región. La más antigua, Escuela de Los Amigos
de Monteverde (MFS), fue establecida cuando
los cuáqueros se asentaron en Monteverde, con
el objetivo de brindar una educación con base en
los valores cuáqueros. La escuela comparte las
instalaciones con el centro de reuniones de la
comunidad (Mendenhall 1995). La MFS tiene un
kínder y los grados de primero a
decimosegundo, con instrucción primaria en
inglés y una proporción alta de maestros por
estudiantes (Stuckey 1992). La escuela está
siguiendo los pasos para su acreditación en
Costa Rica, lo que implica el desarrollo de un
currículo más formal, y que incluya un
componente ambiental que encaje con los
valores cuáqueros de una forma de vida en
armonía con la naturaleza (K. VanDusen, com.
pers.). La conciencia ambiental ha sido muy
importante desde el inicio de la MFS; el ejemplo
de sus padres protegiendo sus fuentes de agua
fue una de las primeras influencias positivas
para sus estudiantes. Muchos ayudaron a limpiar
las colindancias (L. Guindon, com. pers.). Hasta
1990 la mayor parte de la ciencia se presentaba
con orientación ambiental o científica; por
ejemplo, los estudiantes han visitado proyectos
de reforestación y viveros de árboles, han
participado en proyectos de agricultura orgánica
y han creado senderos interpretativos.
Investigadores residentes y visitantes dan charlas
en la escuela. Los estudiantes de la MFS visitan
en forma regular la RBBNM y participan en su
Programa de Educación Ambiental (EEP) (T.
Curtis, com. pers.).
La escuela bilingüe Centro Educativo
Adventista
de
Monteverde
(según está
identificado
por
el
Ministerio
de Educación Pública) se fundó en 1991. Los
fundadores adventistas de esta escuela sentían
que había necesidad de otra escuela bilingüe
cristiana, ya que el crecimiento del ecoturismo
estaba creando más oportunidades de empleo.
Ellos usaron la estructura del currículo del MEP,
adaptándolo a la instrucción bilingüe y religiosa
adventista. En 1998, la escuela contaba con 38
estudiantes desde el nivel de kínder hasta
noveno grado. La escuela está interesada en
inculcar una conciencia conservacionista y

las

Costa Rica tiene un sistema de educación
pública gratuita y obligatoria para los grados de
primero a noveno. Todas las comunidades en la
región de Monteverde con un mínimo de 18
niños de edad escolar tienen escuela primaria
respaldada por el gobierno. Aun así, estas
escuelas no cuentan con recursos y tienen
dificultades para atraer y retener maestros
calificados (Stuckey 1992). Las escuelas están
controladas por el Ministerio de Educación
Pública (MEP), el cual ha desarrollado planes
curriculares que incluyen la educación
ambiental. Sin embargo, los maestros rurales
necesitan entrenamiento y materiales para
implementar los planes del currículo, los cuales
son suplidos principalmente por los programas
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participa en el PEA de la RBBNM. Los maestros
enfatizan la importancia del vegetarianismo
desde una perspectiva ecológica y del hambre
mundial, la salud, la ética y la religión. La
escuela, al reflejar los valores adventistas
locales, enfatiza la responsabilidad en la
custodia del medio ambiente y la necesidad de
una forma de vida sostenible (L. Guindon, com.
pers.).
El Centro de Educación Creativa (CEC)
representa dos primicias para la conservación en
Costa Rica: fue la primera escuela con un
currículo enfocado alrededor de la educación
ambiental y el terreno de la escuela está
protegido por una de las primeras servidumbres
de conservación en Costa Rica (CEC Ago. 1991,
Abr. 1992, M. Wallace, com. pers.). En 1992,
sus fundadores establecieron el estatus legal
como una asociación sin fines de lucro en Costa
Rica y crearon un documento para la
recaudación de fondos en el cual se declara que:

Naturales (CEDARENA), para la protección de
bosques privados en Costa Rica (R. Wells, com.
pers.). La legislación de Costa Rica ha
reconocido una forma de restricción legal sobre
escrituras de propiedades privadas, como
derechos de paso (servidumbres), para algunos
propósitos específicos. Los abogados de
CEDARENA argumentaron que las especies
amenazadas podrían recibir derecho de paso
entre áreas protegidas, para sitios críticos de
alimentación y reproducción (parques, reservas
biológicas) y fragmentos residuales de bosques
en propiedad privada. Estos derechos serían
similares a los otorgados tradicionalmente para
el acceso del ganado al agua, justificando de este
modo corredores de conservación y la
conservación de fragmentos de bosques en
propiedad privada en la vecindad de áreas
protegidas (Atmetlla 1995).
TNC compró una finca de 42 ha parcialmente
forestada. George Powell escribió una
justificación ecológica con base en sus estudios
de radiotelemetría de quetzales en la que llegó a
la conclusión que “las franjas anchas de bosque
brindan un puente para la migración de los
quetzales y una fuente crítica de alimento en esta
zona altitudinal" (G. Powell, com. pers.). El
CEC negoció con TNC una opción de compra de
la propiedad y en la escritura legal se incluyó
una servidumbre de conservación en poder del
CCT, propietario de la RBBNM. En 1993, el
CEC estableció una organización sin fines de
lucro registrada en EE.UU., Cloud Forest
School, Inc., la cual capta fondos, recluta
personal y organiza el transporte de suministros
desde EE.UU a Monteverde (CEC Mar. 1994).
Los voluntarios ayudan a los maestros en las
clases, organizan la biblioteca, trabajan en la
huerta orgánica de la escuela y desarrollan el
currículo. El personal, los miembros de la Junta
Directiva, asesores y padres desarrollaron un
currículo que hace de la educación ambiental un
tema unificador presente en todas las materias
académicas y en las actividades de la escuela.
Los estudiantes visitan la RBBNM, el sector del
BEN Bajo del Tigre y la RBNSE. El CEC está
haciendo los trámites para su acreditación en
Costa Rica, y para que su currículo sea
reconocido como un modelo para la educación
ambiental. En 1998, la escuela amplió la
matrícula hasta el octavo grado de colegio con

"El CEC fue fundado en
respuesta a las necesidades
especiales de educación de
Monteverde, Costa Rica. Esta
comunidad está rodeada por un
bosque nuboso único y en peligro
de extinción. Creemos que la
sobrevivencia
de
nuestros
bosques requiere una nueva
generación de residentes con
conciencia ecológica y bilingüe
para responder a la creciente
presión del turismo y el
desarrollo. El CEC promete a sus
estudiantes excelencia académica
desde kínder hasta colegio con un
currículo
interdisciplinario
centrado
en
la
educación
ambiental" (CEC Mar. 1994).
El CEC participó en un fondo de préstamo
establecido por The Nature Conservancy (TNC).
Su programa en Latinoamérica trabajó en
conjunto con un grupo de derecho ambiental, el
Centro de Derecho Ambiental y de los Recursos
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un total de 130 estudiantes, de los cuales más de
la mitad son becados (R. LaVal, com. pers.).
La región de Monteverde ha inspirado cinco
libros y materiales que ofrecen educación
ambiental para niños. Viaje a través de la jungla
tropical (Journey Through a Tropical Jungle,
1988), el libro para niños del biólogo Adrian
Forsyth, con énfasis en la ecología y la
conservación, describe un viaje desde la
carretera Panamericana a la RBBNM, llegando
hasta el interior del valle de Peñas Blancas.
Martha Moss, una residente de Monteverde por
largo tiempo y propietaria de la Pensión original,
creó una cinta de audio en la cual narra Historias
de animales del bosque nuboso para niños de
todas las edades (1988). Sus historias se basan
en eventos reales en la vida de los animales, sus
cuidadores humanos, su rehabilitación y
liberación a la vida silvestre. Un cuento de esta
cinta, traducido al español está incluido en el
libro ilustrado Cuentos del bosque nuboso
(Gorini et al. 1996). Estos cuentos tratan de la
ecología del bosque, los impactos de la
deforestación y la importancia de las áreas
protegidas. Los niños salvan el bosque lluvioso
(Children Save the Rain Forest, Patent 1996) se
enfoca en la ecología del BEN, la manera en que
los niños ayudaron a comprarlo y los programas
para la protección y educación ambiental de la
ACM. Un libro para niños que describe los
bosques de Monteverde a través de los ojos de
científicos que trabajan ahí destaca las
interacciones entre los investigadores y las
actividades de conservación (Collard 1997).
10.8.
Conclusión:
lecciones
Monteverde
y
temas
para
investigación futura

exitosas, pero algunas ilustran buenas ideas que
no han resultado bien en la práctica.
Éxito y fracaso en la conservación son
términos relativos. Los datos cuantitativos sobre
la cantidad de bosque que ha sido preservado
están disponibles, pero si eso es suficiente para
sostener la biodiversidad de la región de
Monteverde o si el Complejo de Reservas
Monteverde se encuentra en peligro de
convertirse en una isla, es una pregunta para la
que no tenemos respuesta. Existen datos sobre el
número de árboles sembrados en los
rompevientos y existen los proyectos de
restauración en las cuencas, pero determinar el
éxito de estos árboles para contrarrestar la
degradación
ambiental
es
problemático.
Contamos cuántos niños han participado en los
programas de educación ambiental en la región,
pero tampoco sabemos de qué manera esta
educación pueda afectar su conducta futura
como adultos. Existen datos del número de
visitantes a las reservas y estimaciones sobre el
dinero que los ecoturistas gastan en Monteverde,
pero no sabemos si el ecoturismo creará más
perjuicio que bien. Las investigaciones futuras
deben evaluar el progreso en estas áreas sobre
escalas de tiempo a corto y largo plazo.
10.8.1. Éxitos de las organizaciones
conservacionistas
(1) Un aspecto del éxito de la conservación es
la cantidad de bosque que se ha adquirido. Hasta
1998, el BEN de la ACM abarcaba 18 000 ha; la
RBBNM 10 500 ha (incluyendo Bosqueterno y
Peñas Blancas); la RBNSE abarcaba 310 ha,
dando un total de 29 000 ha en el Complejo de
Reservas Monteverde (Fig. 1.7). Todas estas
forman parte de la más amplia Área de
Conservación Arenal, incluyendo el nuevo
Parque Nacional Arenal, que da una medida
total del área protegida de aproximadamente 395
000 ha2. Wilford ‘Wolf’ Guindon (Fig. 1.2), uno
de los pioneros cuáqueros que tuvo un papel
relevante en la compra de tierras, relató:
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La región de Monteverde ha producido un
amplio conjunto de casos de estudio en
conservación y desarrollo sostenible. Entre estos
se puede incluir la promoción de cooperación
comunitaria (Monteverde 2020; ver Burlingame
“Monteverde 2020”), proyectos comunitarios en
desarrollo sostenible (El Buen Amigo, San
Gerardo,
Enlace
Verde)
y
proyectos
ecoturísticos (Jardín de Mariposas de
Monteverde, CASEM, y La Campesinita). Una
mayoría de estos casos de estudio son historias
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Salí a una colina con una vista
estupenda del volcán Arenal, a
unos 8 km para los que viajan con
alas, o unos 14 km para los que
no tienen alas. El volcán parecía
majestuoso, pero fueron las
docenas de arrugas boscosas entre
nosotros lo que más me
impresionó. En ese instante, tuve
la comprensión de que este
escenario, con todo el bosque que
podía mirar a mi alrededor, ahora
era una propiedad administrada
por organizaciones que tienen
como su compromiso principal la
preservación de esta área (ACM
Set. 1994c).

de especies exóticas y nativas en rompevientos
en las fincas de la región. Los rompevientos
benefician a los agricultores mediante el
aumento de la productividad agrícola y
proporcionan un hábitat para la vida silvestre;
además, los rompevientos que enlazan
fragmentos de bosque son utilizados como
corredores biológicos (ver Nielsen y DeRosier
“Las cortinas rompevientos como corredores de
aves” y Harvey “Los rompevientos como
hábitats para árboles”). La ACM también ha
sido pionera en proyectos de restauración de
cuencas hidrográficas.
(5) En la Escuela de los Amigos de
Monteverde y en el Centro Educativo Adventista
de Monteverde se ofrece educación ambiental y
el mismo enfoque tiene el plan de estudios en el
CEC. Las escuelas públicas locales, con el
apoyo de la ACM y de la RBBNM, incluyen la
educación ambiental, debido a la reforma
curricular nacional por parte del MEP. El MVI
incluye la educación ambiental en su programa
para los estudiantes universitarios extranjeros.
Los ecoturistas reciben educación ambiental en
la caminata de Historia Natural en la RBBNM,
con los guías privados y a través de senderos
interpretativos y centros de visitantes en el
Complejo de la Reservas de Monteverde. Estos
programas de educación ambiental demuestran
cómo las organizaciones conservacionistas han
ido más allá del concepto de una “pared
alrededor del parque”.
(6) Una clave para el éxito de la conservación
en la región de Monteverde ha sido el
surgimiento de las organizaciones para satisfacer
las nuevas necesidades. Cada organización se ha
enfocado en ciertos aspectos de la conservación
o en una determinada ubicación geográfica, con
poca duplicación de esfuerzos, lo cual
sorprende. Con frecuencia las organizaciones
están vinculadas por los miembros de una Junta
o un Comité que trabajan en la Junta de la otra
organización.
Las
tensiones
entre
las
organizaciones las han obligado a resolver sus
diferencias y reconocer la importancia de la
planificación a largo plazo (J. Stuckey, com.
pers.). Algunos ejemplos exitosos de
cooperación entre las organizaciones son los
guardas forestales, los programas de educación
ambiental, la finca demostrativa y el vivero de
árboles. Monteverde 2020 inició el proceso de

(2) El empleo de vecinos de la localidad
como guardas forestales desarmados para
patrullar y explicar a los pobladores sobre la
importancia de las áreas protegidas ha tenido
éxito para bajar la cacería furtiva, la ocupación
ilegal de tierras y la tala de árboles (Lober 1990,
1991). Los administradores de las Reservas se
dan cuenta de que no pueden construir muros
alrededor de las áreas protegidas, por lo que es
de importancia crucial establecer relaciones
constructivas con la gente que vive a su
alrededor
(3) El proyecto de la ACM, Bosques en
Fincas, dio inicio a la idea de enlazar fragmentos
de bosques en propiedades privadas para crear
corredores para la migración altitudinal de la
fauna. Otros dos proyectos de corredor biológico
están en desarrollo, Enlace Verde (ver
Scrimshaw et al. “Enlace verde”) y la propuesta
del CCT de un corredor biológico entre la
RBBNM y la carretera Interamericana. Ambos
proyectos están desarrollando servidumbres de
conservación a lo largo de los corredores,
siguiendo el precedente establecido por el CEC.
En 1998, Bosqueterno S.A. también estableció
servidumbres similares sobre su terreno.
(4) La reforestación a gran escala comenzó
con el Programa de Reforestación de ACM, con
el cual se han plantado más de 500 000 árboles
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motivar a las organizaciones locales para
trabajar juntos.
Los
éxitos
de
las
organizaciones
conservacionistas en estas seis áreas han sido
posibles debido a cuatro características que a la
vez son las lecciones más importantes de la
conservación en la región:
(1) Los científicos residentes y visitantes han
brindado su conocimiento sobre la historia
natural y la ecología del área, lo cual ha servido
de base subyacente para los programas de las
organizaciones
conservacionistas.
Algunos
científicos han aplicado su conocimiento a la
solución de problemas de conservación y
restauración ecológica, la agroecología, el
desarrollo sostenible y la educación ambiental.
Los biólogos también han servido como
mentores de sus asistentes de campo y colegas
costarricenses.
(2) La prosperidad de la región de
Monteverde se fundamentó en primer lugar en la
agricultura. El ecoturismo ha diversificado la
base de la economía y contribuido positivamente
a la prosperidad relativa del área, permitiendo a
las organizaciones conservacionistas enfocarse
en la conservación antes que en las situaciones
de pobreza generalizada, como es el caso en
otros lugares (J. Stuckey, com. pers.). Las
organizaciones conservacionistas también han
contribuido a la prosperidad de la región. El
crecimiento del ecoturismo ha ayudado a
mantener la protección del bosque y la
educación, ha brindado empleo para muchas
personas locales y negocios y ha funcionado
como una forma de desarrollo sostenible para la
región. Las organizaciones conservacionistas en
sí mismas, han creado empleo y grandes flujos
de efectivo para la compra de terrenos, los
cuales han circulado en la economía local y a su
vez probablemente son un factor causante del
aumento en los precios de la tierra.
(3) Inicialmente, los primeros colonizadores
costarricenses en arribar establecieron sus fincas
en el área cortando secciones de bosques, pero
con frecuencia dejaban franjas de árboles para la
protección del viento y de las fuentes de agua; y
además cultivaron la tierra sin usar
agroquímicos y sembraron árboles. Cuando
llegaron los cuáqueros en 1950, también dejaron
rompevientos y protegieron sus fuentes de agua,
trajeron de Estados Unidos conocimientos sobre
	
  

la conservación de suelos y agua y sus valores
cuáqueros. A medida que más personas,
incluyendo biólogos, llegaron desde fuera del
área, estos también aportaron ideas y prácticas
nuevas, ayudando así a ampliar la base para la
conservación.
(4) El establecimiento de la RBBNM en
1972, reflejó el enfoque ambientalista en la
protección de especies en peligro de extinción.
A mediados de la década de 1980, cuando se
constituyeron la ACM y el IMV, la crisis
mundial de la biodiversidad había sido
identificada y fue necesaria la acción en los
ecosistemas amenazados del bosque lluvioso y
la promoción de su sostenibilidad. Las
organizaciones conservacionistas de Monteverde
contaban con personas con la capacidad para
aprovechar los canjes de deuda por naturaleza y
obtener financiamiento de las organizaciones
norteamericanas y europeas de ayuda exterior
para la conservación privada. Además, fueron
capaces de atraer a un gran número de
voluntarios. Dado que el ecoturismo se disparó
en la década de 1980, la región de Monteverde
se convirtió en un destino de primera en Costa
Rica, y parte del dinero del ecoturismo en la
región, se canalizó hacia los esfuerzos de
conservación y desarrollo sostenible. Residentes
y visitantes muy calificados y dedicados, entre
ellos muchos biólogos, han dedicado gran parte
de su tiempo y energía para apoyar las
organizaciones conservacionistas. Si este
"subsidio" puede conducir a la sostenibilidad, o
si los esfuerzos de las organizaciones locales
pueden funcionar sin el “subsidio”, es una
interrogante cuya respuesta aún se desconoce.
10.8.2. Fracasos o problemas de las
organizaciones conservacionistas
Existen disputas y tensiones entre algunos
grupos conservacionistas que están relacionadas
con temas específicos, visiones y estilos
diferentes de administración. Las organizaciones
conservacionistas comparten objetivos comunes
y lograrían más con mejor comunicación y
trabajando juntas. Uno de los recursos de los que
la región carece es una biblioteca central que
serviría como un repositorio de publicaciones
científicas basadas en investigaciones en la
región y copias de la extensa literatura gris. Se

578

necesita un compromiso por parte de las
organizaciones
locales
en
cuanto
al
almacenamiento y difusión de la información.
Algunas organizaciones han provocado la
animosidad de miembros de las comunidades
locales por sus acciones, que son el resultado de
una falta de comprensión hacia las
preocupaciones de las personas con diferentes
estilos de vida y objetivos. Por ejemplo, los
pequeños agricultores de San Luis han
expresado su resentimiento hacia dos de las
organizaciones de conservación (ver Vargas
“Voces humanas alrededor del bosque”). Las
organizaciones conservacionistas en la región de
Monteverde insisten en la necesidad de enfrentar
esta cuestión: "si las personas que se ganan la
vida trabajando la tierra no son incluidos en el
proceso de descubrir la manera de conservar la
biodiversidad, entonces la lucha por preservar
adquiere un costo prohibitivo y, a largo plazo, se
puede perder" (1995c IMV, mayo)
La cuestión del desarrollo económico es más
que un simple conflicto entre las organizaciones
conservacionistas y las comunidades locales.
Estas divisiones se expresan, por ejemplo, en los
debates sobre la posibilidad de pavimentar el
camino de la Carretera Interamericana a Santa
Elena y Monteverde (L. Vivanco, com. pers.),
los planes para expandir las operaciones de la
Fábrica (Cap. 11, Agricultura), y las discusiones
sobre los méritos relativos del ecoturismo. Se
necesitan esfuerzos concertados para hacer
frente a los impactos negativos del turismo
ecológico. La Asociación de Desarrollo de Santa
Elena organizó la recolección de basura, y la
RBBNM ha instituido el reciclaje. Pero se
necesitan más estudios sobre el impacto del
turismo en la calidad de vida y los problemas
socio-económicos causados por las fluctuaciones
estacionales en el turismo. El turismo en
Monteverde se estabilizó en 1994 y 1995, y
mostró señales de disminución en 1996; si el
turismo disminuye, ¿qué efectos tendrá esto
sobre las comunidades y las áreas protegidas?
4)
Todas
las
organizaciones
conservacionistas
en
Monteverde
deben
desarrollar bases de financiamiento sólidas,
especialmente fondos patrimoniales (endowment
funds). Obtener estatus sin fines de lucro en los
EE.UU. es un paso: la RBBNM, el IMV, y el
CEC ya lo han hecho. Empero, las
	
  

organizaciones necesitan desarrollar creatividad
en la búsqueda de financiamiento, dado que ha
crecido la competencia por las subvenciones de
fuentes internacionales de financiación, dirigidas
hacia la conservación. También deben combatir
el sentir de que Costa Rica ya ha recibido una
parte desproporcionada del dinero de la
conservación de fuente extranjera (Abramovitz
1989).
10.8.3. La Región de Monteverde y sus
organizaciones conservacionistas como
modelos
¿Hasta qué punto la región de Monteverde
puede servir de modelo a seguir en la
conservación y desarrollo sostenible? Costa Rica
es un caso atípico entre los países en desarrollo.
Sus factores políticos, sociales, económicos,
demográficos y culturales únicos han llevado a
logros impresionantes de conservación. Dentro
de Costa Rica, la región de Monteverde también
es atípica, con su población multicultural, una
gran cantidad de personas con un alto nivel
educativo,
una
conciencia
aguda
de
conservación y desarrollo sostenible, una
prosperidad relativa basada en la producción de
leche y el ecoturismo y habilidad para crear
organizaciones de base para enfrentar los
asuntos locales. Todos los éxitos tienen el
potencial de servir de modelos para otras áreas.
Sin embargo, las exitosas organizaciones
conservacionistas de la región no pueden ser
copiadas sin adaptaciones. La RBBNM, la
RBNSE, el BEN y Bosqueterno, presentan
cuatro modelos diferentes para la creación y
gestión de áreas protegidas por parte de
organizaciones no gubernamentales. Se pueden
crear reservas como la RBBNM y la RBNSE en
áreas donde sea posible desarrollar ecoturismo
para atraer los turistas que proporcionen
beneficios económicos, tanto a las reservas
como a los pobladores locales. Los aspectos
técnicos de la RBBNM pueden servir como
modelo para otras reservas privadas y públicas
en las áreas donde el ecoturismo esté creciendo
(Aylward et al. 1996). La RBNSE ofrece un
nuevo enfoque para el manejo de las tierras del
estado en manos de una organización local, el
cual ya ha sido adaptado por al menos otra
escuela en Costa Rica. El BEN comenzó con las
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ideas y los esfuerzos de los niños canalizados
hacia una organización conservacionista
existente (ACM), abierta a nuevas ideas, y capaz
de reaccionar con prontitud a comprar tierras
forestales y aprovechar el apoyo creciente en
todo el mundo. El modelo de un bosque lluvioso
internacional de los niños se ha diseminado a
otros lugares en Costa Rica, Belice, Ecuador,
Guatemala y Tailandia (B. Kern, com. pers.).
Bosqueterno puede ser un modelo en el que un
grupo posee la tierra u otros recursos en común,
y la propiedad común puede ser administrada
por una organización que represente al grupo
propietario.
Los éxitos de la zona ligados con el
ecoturismo ofrecen ejemplos adicionales.
CASEM es un excelente modelo para la
participación de las mujeres en la conservación y
el desarrollo económico. La experiencia inicial
en Monteverde, de pequeñas pensiones de
propiedad local para el alojamiento, es también
replicable en otros lugares. Si se desarrolla
suficiente ecoturismo, se pueden desarrollar
otras empresas como el Jardín de Mariposas
Monteverde.
Las organizaciones conservacionistas de
Monteverde también pueden ser modelos. El
CEC, en forma específica busca servir como
modelo en la educación ambiental para Costa
Rica y otros países del trópico. Probablemente el
IMV es la organización más difícil de tomar
como modelo ya que requiere de un equipo de
personas muy capacitadas para ofrecer cursos y
una forma de otorgarles acreditación académica
en EE.UU. Sin embargo, los programas
acreditados para estudiantes de universidades en
Estados Unidos se
están
extendiendo
rápidamente en el neotrópico. Por ejemplo, la
OET ha iniciado un programa en Costa Rica que

se asemeja a los cursos largos de MVI. Los
residentes locales pueden ser entrenados como
guías de historia natural. El programa de guardas
forestales de las reservas (quienes no portan
armas), el cual brinda educación sobre la
conservación, puede ser adaptado a otras áreas
que no tienen niveles altos de violencia (Lober
1990, 1991). El potencial para usar las
organizaciones conservacionistas de la región
como modelos se está ampliando con los
avances en los enlaces de la comunicación
electrónica. Esta tendencia fue liderada por el
IMV y el CEC desde 1996. La región de
Monteverde también puede servir como modelo
con su ejemplo de lo mucho que se puede
alcanzar mediante los esfuerzos privados de
cooperación
de
personas
dedicadas
y
organizaciones de base.
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ACRÓNIMOS USADOS EN ESTE CAPÍTULO
ACA: Área de Conservación Arenal
ACM: Asociación Conservacionista
Monteverde
BEN: Bosque Eterno de los Niños

	
  

CASEM: Comité de Artesanas Santa ElenaMonteverde
CATIE: Centro Agronómico Tropical de
Investigación y Enseñanza
CCT: Centro Científico Tropical

de
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CEC: Centro de Educación Creativa (CLC,
Creative Learning Center)
CEDARENA: Centro de Derecho Ambiental
y de los Recursos Naturales
CIDA-ACDI: Agencia Canadiense para el
Desarrollo
Internacional
(Canadian
International Development Agency)
CIEE: Consejo para el Intercambio Educativo
Internacional
(Council
on
International
Educational Exchange)
Coope: Cooperativa Santa Elena
DGF: Dirección General Forestal
IMV: Instituto Monteverde
INBio: Instituto Nacional de Biodiversidad
MAG: Ministerio de Agricultura y Ganadería
MEP: Ministerio de Educación Pública
MFS: Escuela de los Amigos de Monteverde
(Monteverde Friends School)
MINAE: Ministerio del Ambiente y Energía
MIRENEM:
Ministerio
de
Recursos
Naturales, Energía y Minas

OET: Organización para Estudios Tropicales
(Organization for Tropical Studies-OTS)
ONG: Organización No Gubernamental
RBBNM: Reserva Biológica Bosque Nuboso
de Monteverde
RBNSE: Reserva Bosque Nuboso Santa
Elena
SIDA: Agencia Sueca de Cooperación para el
Desarrollo Internacional (Swedish International
Development Cooperation Agency-Sida)
SINAC: Sistema Nacional de Áreas de
Conservación
TNC: The Nature Conservancy
UCEAP: Programa de Educación Exterior de
la Universidad de California (University of
California Education Abroad Program)
USAID: Agencia de los Estados Unidos para
el Desarrollo Internacional (US Agency for
International Development)
WWF: Fondo Mundial para la Naturaleza
(World Wildlife Fund)

LA CARA CAMBIANTE DEL TURISMO EN MONTEVERDE
Sam Grosby
1974
Un turista llega a Monteverde luego de largos
viajes desde San José a Puntarenas y de ahí a
Santa Elena, preparado para pasar una semana o
tal vez más mirando aves y caminando en el
bosque lluvioso. Llega a la única pensión con la
esperanza de encontrar espacio disponible en
una de las cuatro habitaciones. Los biólogos que
están hospedados ahí, le ofrecen algunas pistas
sobre los mejores lugares para encontrar el
quetzal y en la mañana siguiente, sale con sus
binoculares y un cuaderno.

la RBBNM (Fig. 10.8); ellos son parte de los
50.000 turistas visitantes cada año.
Si bien es cierto, los ecoturistas constituyen
un grupo diverso, la mayoría de turistas a
mediados de los 90 llegan por medio de
paquetes de agencias turísticas. Según los guías,
una de las principales diferencias encontradas
entre los turistas de hoy día y los que llegaron
dos décadas atrás, es la cantidad de información
que tienen, y la que buscan. Los primeros
turistas eran en gran parte observadores de aves,
científicos o naturalistas que llegaron con algo
de información sobre el área y un interés
específico en el quetzal u otras especies. Los
turistas más recientes tienen menos información
sobre lo que pueden esperar de Monteverde,
pero una mayor conciencia sobre la necesidad de
conservar el bosque lluvioso, debido a la
popularidad del tema en los medios de
comunicación.

1996
Un turista llega a Monteverde por bus junto
otros 15 turistas. Pasarán un día y dos noches en
Monteverde, en uno de los más de 35 hoteles y
pensiones de la región. Tienen reservaciones
para una caminata de historia natural guiada en

PROS Y CONTRAS DEL ECOTURISMO
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Francisco Chamberlain
El turismo en Monteverde ha tenido impactos
positivos y negativos grandes sobre las
comunidades y el ambiente. El crecimiento
económico positivo de la región está
fuertemente ligado a la RBBNM, dado que la
mayoría de los establecimientos (hoteles,
restaurantes)
que
generan
actividades
económicas, dependen de la Reserva para atraer
turismo. El impacto económico de esta industria
sobre una comunidad de 4.000 habitantes fue
estimado en 1992 en $5 millones, de los cuales
solamente el 13% fue gastado en la RBBNM
(Solórzano y Echeverría 1993); el resto se
dispersó en la economía local. La RBBNM
también ha contribuido al desarrollo económico
generando oportunidades laborales. En 1992,
daba trabajo a 48 empleados, pagando 39
millones de colones ($283 500) en salarios y
beneficios; en 1993 contaba con 53 empleados,
con un presupuesto de 55 millones de colones en
salarios y beneficios ($400 000).
La industria del turismo emplea un número
creciente de residentes. Por lo general, ofrece un
pago mejor que los empleos en fincas y
proporciona mayor estatus, lo cual tiene un
	
  

efecto sifón sobre los trabajadores de la
agricultura. Las empresas del turismo tienen una
gran demanda de trabajadores bilingües y con
habilidades de cómputo, lo que ocasiona que
haya competencia por los empleados. El turismo
proporciona salarios más altos que el nivel
promedio en Costa Rica para los puestos de
nivel medio de educación. Con la construcción
de nuevos hoteles, la demanda de personal
creció, lo cual produjo a su vez una inmigración
sin precedentes en Monteverde.
Los problemas sociales, económicos y de
infraestructura
acompañan
la
creciente
inmigración y el turismo. La demanda por
servicios públicos básicos (agua, electricidad,
teléfono), creció más rápido que la oferta y los
caminos se han deteriorado debido al aumento
del tránsito. El precio de la tierra en la
comunidad de Monteverde ha aumentado hasta
un promedio entre $15 y $20/m2, comparable
con los precios en San José. Otro impacto es el
manejo de residuos, para el cual no existía
ningún sistema de recolección, hasta que en
1993 fue organizado por las instituciones
locales.

CANJE DE DEUDA POR NATURALEZA
Leslie Burlingame
Thomas Lovejoy (WWF-US) propuso en
1984 la idea innovadora de Cambio de Deuda
por Naturaleza como una forma de generar
fondos para la conservación en los países
subdesarrollados (PSD). A mediados de los 80,
los PSD habían tomado préstamos enormes de
los bancos de países más desarrollados (PMD).
Una de las formas más fáciles de pagar los
intereses, y la principal para los PSD, era
convertir sus recursos naturales (p.ej., bosque
lluvioso) en efectivo. De este modo, en forma
indirecta la carga del endeudamiento era una
causa de la deforestación. Los bancos privados
de los PMD se dieron cuenta de que tenían pocas

	
  

posibilidades de recuperar los fondos prestados
y cambiaron deuda descontada en los mercados
secundarios. El Canje de Deuda por Naturaleza
empezó cuando grupos conservacionistas (p.ej.,
WWF, TNC, y Conservation International)
compraron deuda descontada con donaciones
exoneradas de impuestos. Algunas de las
compras de deuda de Costa Rica también fueron
financiadas por fundaciones (p.ej., La Fundación
John D. y Catherine T. MacArthur), y por
programas de ayuda exterior de Suecia y de los
Países Bajos. Ellos podían comprar la deuda
descontada a un banco de PMD, y luego
multiplicar el dinero para la conservación. Los
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bonos con intereses, emitidos en moneda local
por el banco central del país endeudado, aunque
no fueran igual al valor nominal de la deuda,
valían más que el monto descontado por el cual
habían sido comprados (TNC N.d., Umaña y
Brandon 1992, World Resources Institute et al.
1992).
Bolivia y Ecuador fueron los primeros países
en participar en Canjes de Deuda por Naturaleza
(1987). Costa Rica ha efectuado la mayor
cantidad de canjes y ha cancelado el 5% de su
deuda exterior de este modo (Klinger 1994). El
primero de estos canjes, propuesto en 1988 por
Álvaro Umaña, el Ministro de MIRENEM,
canceló $5.4 millones de deuda. En ese tiempo,
un dólar de la deuda de Costa Rica se podía
comprar con $0,15 a $0,17 (Fuller y Williamson
1988). Hasta 1991, seis canjes de deuda de

Costa Rica habían generado alrededor de $43
millones, más intereses para la conservación, por
medio de contribuciones de $12,5 millones con
las cuales se compraron casi $80 millones de la
deuda de Costa Rica (Umaña y Brandon 1992,
World Resources Institute et al. 1992). La
Fundación de Parques Nacionales, una
organización no gubernamental (ONG), fue
creada para recibir estos fondos y otras
contribuciones, cambiar el dinero del canje de
deuda por bonos emitidos por el Banco Central
de Costa Rica, desembolsar intereses y el
principal a organizaciones conservacionistas de
Costa Rica, tales como la ACM, y supervisar la
contabilidad y administración de los fondos
(ACM Ago. 1988c, Larrea y Umaña N.d.,
Umaña y Brandon 1992).
	
  

EL PROCESO COMUNITARIO DE EDUCACIÓN AMBIENTAL EN
MONTEVERDE
Guillermo Vargas
Algunos consideran que la educación
ambiental se inició en la región con la creación
de la RBBNM y la formación de organizaciones
conservacionistas locales. Otros ubican el
nacimiento de la cultura de conservación en
Monteverde y las raíces de una cultura que
evolucionó hacia la armonía entre las
comunidades humanas y su entorno natural, a la
llegada de los cuáqueros, o hasta el pasado
distante de los colonizadores de la primera parte
del siglo XX. ¿Qué motivó a muchos
campesinos a dejar franjas de bosque alrededor
de las quebradas y ríos? ¿Cómo hicieron
nuestros antepasados para cultivar maíz, frijoles,
vegetales, caña de azúcar, café y otras cosechas,
con uso mínimo de agroquímicos? ¿Por qué
todavía hay fincas que mantienen fragmentos de
bosque y tierra apta para la agricultura? ¿Cómo
aprendieron a limitar el uso del fuego en la
preparación de suelos y a obtener beneficios
económicos del bosque sin cortarlo?
En el proceso de la vida, las familias
campesinas de ayer y hoy desarrollaron sistemas
de producción que satisfacen sus necesidades,
apoyándose en sus habilidades y conocimientos

	
  

de los recursos disponibles. Estos sistemas se
basan en conceptos que aprendieron en la
escuela, de sus familias, en la comunidad, a
través de los medios de comunicación, y en las
creencias religiosas.
Algunas de sus acciones ahora son vistas
como perjudiciales para el medio ambiente y
ecológicamente no sostenibles. Cortaron el
bosque en las laderas empinadas y lo
reemplazaron con pastos y cultivos, usaron el
fuego para el control de malezas y para eliminar
los residuos de los árboles talados, dejaron
fuentes de agua sin protección, eliminaron los
rompevientos naturales e importaron cultivos
exóticos. Después, vendieron sus fincas
“mejoradas” a ganaderos en las áreas bajas de
Monteverde. Muchos finqueros han renunciado
a la agricultura para dedicarse a los negocios y
actividades relacionadas con el turismo. La
población se ha concentrado en núcleos
semiurbanos sin un adecuado manejo de los
residuos. Están avanzando a paso rápido hacia el
establecimiento de un nivel de vida que consume
más recursos no renovables, y que genera pocos
residuos biodegradables. En Monteverde hay
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programas y procesos de educación ambiental,
esta última desarrollada por la iniciativa de
organizaciones no gubernamentales y de
instituciones
públicas.
Estos
programas
esclarecen las causas de los problemas
ambientales y elaboran procesos educativos que
contribuyen a su solución. Los procesos
comunitarios de educación ambiental han
evolucionado en la vida diaria de la población y
se alimentan de las experiencias de vida con sus
éxitos y fracasos.
La comunidad de Monteverde se educa a sí
misma en el tema ambiental con su práctica
diaria: transformando el bosque en áreas de
cultivo, cazando, en la extracción de productos
del bosque, produciendo leche, café, artesanías,
buscando recreación en los bosques y ríos y
practicando su fe religiosa en diferentes
maneras. Las instituciones conservacionistas
identifican su papel en este proceso de vida, un
proceso que también es educación ambiental:
¿cómo logran hacer de la conservación un
elemento esencial de la cultura? En forma
gradual, las comunidades han pasado de estar
formadas por pobladores que vivían en medio de
las montañas a ubicarse en zonas de
amortiguamiento de las reservas forestales
naturales. En la parte alta de la montaña, la
protección de los bosques es el centro de
atracción para investigadores y turistas. Las
zonas más bajas son el hogar de la gente, la
agricultura y producción artesanal, empresas,
servicios al turismo y proyectos de restauración
de hábitat. El movimiento conservacionista ha
crecido; los campesinos mantienen prácticas de
producción
sostenible,
los
cuáqueros
inmigrantes practican una cultura de respeto y
amor por sus semejantes y por su entorno
natural, algunos empresarios de negocios hacen
de las promesas del ecoturismo una realidad, y
los artesanos le dan una forma visible a
elementos de la historia natural en sus materiales
y formas.
El proceso de la educación ambiental en
Monteverde enfrenta muchos retos. Es verdad
que ahora más personas se ganan la vida gracias

	
  

a la conservación del bosque nuboso. También
es cierto que muchas personas valorizan el
bosque por su potencial para atraer visitantes
cargados con dólares. El ecoturismo es visto por
muchos residentes en términos más económicos
que ecológicos. Monteverde es un centro de
investigación muy importante en el bosque
nuboso, sin embargo, la mayoría de los
resultados de las investigaciones no están
fácilmente accesibles para la población local.
Los
educadores
ambientalistas
y
los
investigadores deben unir sus esfuerzos hacia la
formulación de programas que permitan a los
residentes descubrir, valorar y usar el
conocimiento biológico generado en nuestros
bosques.
Monteverde no es una comunidad aislada;
está más abierta a la influencia de los factores
externos que la mayor parte de Costa Rica. Las
condiciones son favorables por ser una región
turística, con una mezcla de nacionalidades y
culturas que viven juntas, creando canales de
comunicación y fomentando las visitas de
estudiantes y biólogos. Las costumbres, buenas
y malas, moldean estilos de vida y desarrollan
una calidad de vida diferente a la que ha
gobernado el desarrollo local durante las últimas
cinco décadas. Los educadores ambientales
deben facilitar los procesos que promueven la
capacidad de la comunidad para seleccionar
hábitos, desarrollar formas de producción
sostenible, y rechazar los objetos que los
promotores del sistema de consumo nos hacen
creer necesarios. A largo plazo, la protección de
los ecosistemas naturales y su biodiversidad será
favorecida en la medida que la población local
desarrolle actitudes, conocimientos y habilidades
para mantener el desarrollo en Monteverde. La
comunidad desarrollará su potencial para dar
forma a un concepto de vida más pleno y más
sostenible en la medida que la educación
ambiental sea un proceso consciente de la gente
y llegue más allá de los programas de las
instituciones conservacionistas.
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MONTEVERDE 2020
Leslie J. Burlingame
Monteverde 2020 (MV 2020) fue una
organización de organizaciones, creada con el
fin de promover el diálogo democrático con el
fin de elaborar una visión compartida del
desarrollo sostenible, mediante la cooperación
entre organizaciones, para planificar acciones y
alcanzar esta visión. Surgió a partir de la
tradición en la región de formar comités para
enfrentar los problemas y asuntos locales. En
1991, había más de 40 comités y 12
organizaciones en la región, miembros de
MV2020 (Stuckey 1992).
Originalmente, el CCT formó el Comité
Monteverde para fomentar relaciones positivas
con la comunidad. En 1988 se articularon 12
ideales, que incluyen “armonía entre producción
y el medio ambiente” y “amplia participación en
la toma de decisiones”. (J. Stuckey, com. pers.).
MV 2020 se estableció como una organización
sombrilla para fomentar la coordinación entre
las diversas organizaciones de la región, con el
	
  

apoyo de una donación de tres años, aportada
por la Fundación Interamericana (IAF). En
1990, se elaboró una declaración de misión y se
establecieron diez comisiones para trabajar en
temas de conservación, turismo, caminos y
otros. Sin embargo, al acabarse los fondos, la
organización se desactivó. Nadie tenía
experiencia manejando una organización de este
tipo; algunas de las instituciones mantuvieron
sus prioridades por encima de las del grupo;
faltaba poder político y una base económica
sólida; y además, los beneficios brindados a las
organizaciones miembros fueron escasos. MV
2020 tuvo algunos aciertos: despertó la
conciencia de la necesidad de planificación a
largo plazo, dio inicio al programa de
recolección de basura, ayudó a mejorar la
educación en la región, y brindó entrenamiento a
los participantes para la planificación a largo
plazo. (J. Stuckey, T. Ewing, com. pers.).

EL BUEN AMIGO
Eugenio Vargas
(reimpreso con el permiso de IMV MCL nov.-ene. 1991c)
La Asociación El Buen Amigo, fue creada
por un grupo de familias unidas para practicar la
agricultura y producción de leche en Los Altos
de San Luis, a 4 km de Monteverde (Fig. 1.7). El
grupo se formó en 1984, cuando dos hermanos
de la familia Leitón donaron una finca de 131
hectáreas y las familias se unieron para trabajar
la tierra en forma cooperativa. Esta finca incluye
una reserva forestal, la cual tiene un 75% de su
área en bosque virgen. Por su ubicación y
elevación cercana a la RBBNM, muchas aves y
otros animales viven ahí todo el año. Otras
especies son migratorias: cabritos, quetzales,
pájaros campana, oropéndolas, tucanes, tijerillas,
	
  

toledos. Es muy frecuente encontrar en esta
finca manadas de pizotes, monos carablancas,
congos y saínos.
Nuestro plan inicial fue construir un trapiche
para procesar el dulce de la caña. Contábamos
con el apoyo de amigos y organizaciones que
nos dieron su apoyo moral y material para
comprar las primeras vacas y construir un
galerón. Después, con más ayuda económica,
construimos casas y un puente sobre el Río San
Luis. Con nuestras propias manos construimos
cinco casas, el trapiche y dos galerones de
ordeño. El grupo inició con 20 miembros.
Algunos se retiraron debido a las dificultades
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económicas. En 1991, siete familias continuaban
en el grupo. El salario distribuido entre los
miembros ha salido del ingreso por la
producción de leche, calculado con base en el
número de horas que cada persona ha trabajado
por mes. También sembramos café, caña de
azúcar y hortalizas (Fig. 10.11).
Tal vez El Buen Amigo podría haberse
llamado la Asociación Conservacionista de San
Luis porque no hemos destruido el bosque
trabajando en esta finca. Poco a poco, hemos
producido sin usar mucha tecnología moderna,
sin endeudamiento con los Bancos, y sobre todo,
con nuestro propio esfuerzo y el apoyo de
amigos. Nuestra meta ha sido producir las cosas
necesarias para nuestras familias, aprovechar los
recursos de la finca sin destruirlos, y descubrir
medios para mantener un balance entre nuestras
necesidades de producción y la conservación de
este hermoso lugar.
Un resultado de las reuniones con la ACM
fue nuestra propuesta para buscar financiamiento
para instalar una planta hidroeléctrica en la
finca. No tenemos electricidad. Esta planta
aprovechará las fuentes de agua y la topografía
del terreno. Nuestra esperanza es producir la
energía para iluminar nuestras casas e instalar un
taller de carpintería. Así podríamos aprovechar
la madera de árboles caídos en el bosque y
ofrecer a nuestros hijos un lugar donde aprender
a hacer cosas bonitas y útiles con sus manos.
Otro paso importante en nuestra relación con la
ACM fue el acuerdo para dar apoyo económico
al grupo El Buen Amigo con el fin de aumentar

la producción de leche. De este modo fue
posible comprar más área de pastos en otra finca
vecina en lugar de talar más bosque. A cambio,
los miembros de El Buen Amigo se
comprometieron a preservar un área de casi el
50% del bosque en la finca.
Actualización por la editora del capítulo:
Una evaluación del proyecto El Buen Amigo en
1998 demostró cambios de la visión original;
algunos miembros encontraron muy difícil
sobrevivir económicamente dependiendo de la
agricultura de subsistencia. En 1996, solamente
cinco familias continuaban viviendo en la finca.
Una persona del grupo fue capacitada como para
taxónoma
del
Instituto
Nacional
de
Biodiversidad (INBio). El aspecto de trabajo
colectivo en la producción de leche cambió; los
miembros actuales se han dividido el área de
pasto y continúan la producción de leche en
forma individual. En 1994, El Buen Amigo
obtuvo fondos de ecoturismo por medio de la
construcción de un albergue de 16 camas para
estudiantes de agroecología y conservación del
bosque, costarricenses y extranjeros. El Buen
Amigo continuaba actuando como una
cooperativa para producir y vender café y
hortalizas y para manejar el albergue. Los
miembros están interesados en preservar su
bosque una vez que se cumpla el plazo de
alquiler del bosque en 1999, pero necesitan un
nuevo acuerdo con la ACM o con otra
organización (IMV Set. 1994c, M. Cruz, T. Y Z.
Fuentes, E. Vargas, com. pers.).
	
  

FINCA LA BELLA
Leslie J. Burlingame
El Proyecto Finca la Bella en San Luis (Fig.
1.7) es similar al proyecto El Buen Amigo. A
inicio de la década de 1980, Ann Kriebel era una
residente cuáquera de Monteverde, quien
desarrolló programas en educación, salud, y
nutrición en San Luis. En 1992, un grupo
norteamericano de cuáqueros, Comité de
Amigos en Unión con la Naturaleza (FCUN, por
sus siglas en inglés) inició el Proyecto Ann
Kriebel/San Luis para trabajar en colaboración

	
  

con la Cooperativa Santa Elena con el objetivo
de recaudar fondos para la compra de Finca La
Bella, de 49 hectáreas. El proyecto está
formalizando un fideicomiso de la tierra para
promover la conservación y el desarrollo
sostenible con agricultores sin tierra. En 1998,
18 familias se habían instalado y estaban
produciendo café, leche, hortalizas, y cuidando
una parcela para agricultura orgánica (con apoyo
del PEA de la RBBNM), conservando el suelo y
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mejorando la producción con ayuda de la
Cooperativa. En la finca también funciona un
kínder y un Centro Comunitario de Salud,
mediante un esfuerzo conjunto entre la

Cooperativa, la Asociación de Desarrollo de San
Luis y la comunidad (FCUN 1993, 1994, W.
Howenstine, C. Vargas, com. pers.).

SAN GERARDO: UN EXPERIMENTO EN DESARROLLO SOSTENIBLE
John Boll
San Gerardo Arriba abarca parte de las
cuencas de los Ríos Caño Negro y San Gerardo.
Esta área (800-1 300 m s.n.m.), situada entre
Monteverde y el Lago Arenal, recibe 5000 mm
de precipitación anual y está clasificada como
bosque pluvial premontano de la Vertiente del
Atlántico (Holdridge 1967). Durante los últimos
45 años, la zona ha estado poblada por
agricultores en subsistencia; la mayor parte de la
tala de árboles se ha hecho en los últimos 25
años. Los primeros colonos cosecharon maíz,
frijoles, bananos, caña de azúcar, cerdos y
ganado. El ganado ha sido siempre una fuente
importante de leche, queso y carne para el
consumo y el mercado. La cacería de venados,
monos, tepezcuintes y otros mamíferos, han
complementado la dieta alimenticia.
En 1977, el gobierno de Costa Rica creó la
Zona Protectora Arenal-Monteverde en un
amplio territorio que incluye el sector de San
Gerardo. Se extiende desde la Zona Protectora
San Ramón al sur (ahora Reserva Biológica
Alberto Brenes), hasta la orillas de lo que sería
el Lago Arenal ensanchado. Esta Zona
Protectora se creó para proteger los recursos
naturales y la cuenca del proyecto hidroeléctrico
y de irrigación Lago Arenal. A pesar que el
gobierno no tenía fondos para comprar los
terrenos ubicados en esta zona, las leyes
restringían a sus habitantes, limitando sus
actividades de cacería y prohibiéndoles la tala de
árboles. Aún más, el gobierno redujo la ayuda
para infraestructura necesaria y los bancos les
negaron el crédito financiero.
In 1991, la ACM adquirió la mayor parte de
terrenos en el sector de San Gerardo para
incluirlo en Bosque Eterno de los Niños (BEN).
Con ese propósito, se usó fondos del Canje de
Deuda por Naturaleza; la compra inicial fue por

	
  

1 102 ha. Algunos de los propietarios de terrenos
no deseaban vender o salir de su tierra. La ACM
llegó a un acuerdo con los miembros de la
comunidad para colaborar con el desarrollo
sostenible del área, mejorar los medios de vida
de la gente, y servir como un modelo para otras
comunidades. Se elaboró un Plan Maestro por
parte de graduados de la Universidad de Costa
Rica, trabajando con apoyo de la ACM
(Montero y Zarate 1991). La Fundación
Educativa y de Beneficencia Alex C. Walker
proporcionó una donación por tres años para la
construcción del sitio de hospedaje, espacio de
laboratorio, un centro de visitantes, un camino
de
acceso,
coordinación
técnica
y
administración. La organización Bosque de Los
Niños de Suecia (Barnens Regnskog) y el Fondo
Mundial para la Naturaleza-Costa Rica (WWFC.R.) también contribuyeron con fondos. Un
grupo de biólogos encontró un sitio para la
construcción, con acceso a bosque primario y
secundario, pastos en regeneración y una vista
espectacular del lago y del Volcán Arenal.
La estación se abrió en 1994. Consiste en un
edificio de 350 m2, de dos plantas con espacio
de laboratorio, comedor, cocina, oficina y
cuartos con camarotes con capacidad para 24
personas. La estación ha proporcionado empleo
a personas de la comunidad. Se está mejorando
un sistema de senderos, con el apoyo de una
donación del Fondo Memorial Tina Joliffe (Tina
Joliffe Memorial Fund) de Inglaterra. La
instalación de una planta de generación
hidroeléctrica, fue financiada por una donación
de la Agencia Sueca de Cooperación para el
Desarrollo Internacional (Swedish International
Development Cooperation Agency, SIDA) por
medio de Barnens Regnskog. Se inició un
programa de agricultura orgánica con la
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participación de voluntarios de la marca Café
Monteverde y el fondo de incentivos de
Montana Coffee Traders. Se está buscando
vivienda, escuela y empleo estables para traer de
vuelta los antiguos miembros de la comunidad
que salieron en busca de mejores puestos de
trabajo o en busca de opciones de educación
para sus hijos.
[Actualización por la editora del capítulo:] En
1998, una evaluación del proyecto concluyó que
San Gerardo no ha sido el experimento exitoso
en desarrollo sostenible que se había concebido.
El único elemento funcional en ese momento era
la estación de campo manejada por la ACM. En
1995, solamente una de las familias originales
continuaba viviendo en San Gerardo, sin una
escuela ni medios para que las familias pudieran
ganarse la vida. La ACM ha prometido dinero y
tierra a modo de compensación por la
contribución y trabajo de las familias
involucradas en el proyecto. Las escrituras de
propiedad incluirán servidumbres ecológicas,
restringiendo el uso de la tierra a actividades de
bajo impacto para el medio ambiente. (F. Joyce,
com. pers.).
Los grupos y personas involucradas en este
experimento tienen perspectivas divergentes y
muy fuertes sobre las razones del fracaso del
proyecto para lograr sus expectativas (L.
Vivanco, com. pers.). Este tipo de experimentos
son muy difíciles en áreas remotas. Los
participantes deben ser menos idealistas sobre
los resultados y más conscientes de las
	
  

limitaciones impuestas por el medio ambiente.
Aunque se cosechó la producción orgánica, el
proyecto de hortalizas orgánicas no continúa por
exceso de lluvia y falta de mano de obra. La
lluvia también obstaculizó la construcción de un
camino estable en invierno y verano, lo cual
dificulta el transporte (J. Boll, com. pers.).
Los participantes también necesitan mejorar
la planificación y capacitación para asegurar
buena coordinación. Las donaciones que la
ACM obtuvo fueron principalmente para la
construcción de la estación, el camino y la planta
hidroeléctrica. La visión original era que la
construcción y operación de la estación de
campo proporcionaría trabajo a la comunidad,
pero no hubo suficiente ingreso para mantener a
todos los miembros de la comunidad; tampoco
había una escuela, por lo que la mayoría
abandonaron San Gerardo. Los participantes
necesitan acuerdos escritos y abiertos a su
revisión ante el cambio de las circunstancias; lo
anterior es muy importante ante el cambio de
personal en las organizaciones de base y en la
configuración de membrecía de la comunidad.
(J. Boll, com. pers.). Las organizaciones de base
dependen mucho de los voluntarios y de otros
individuos externos a la organización; por lo
tanto, deben asegurarse de que estas personas
tengan la capacitación necesaria y los
conocimientos técnicos, el apoyo logístico, y la
capacidad de interactuar de manera productiva
con la comunidad local en cambio constante.

ENLACE VERDE
Wendy Gibbons y Nat Scrimshaw
(reimpreso con el permiso de IMV Mayo 1995c)
Enlace Verde es una iniciativa local que
busca el desarrollo de servidumbres ecológicas
sobre terrenos privados a lo largo del Río
Guacimal, con el fin de dar forma a la primera
parte del "Enlace Verde Río Guacimal", como
complemento a la propuesta de un corredor
biológico. El enlace principal (5,5 ha) creará una
red de servidumbres a lo largo de una cuña de

	
  

terreno que bordea el río entre Bosqueterno y el
sector Bajo del Tigre del BEN y creará
asimismo una área de amortiguamiento para el
río, aguas abajo de la RBBNM (Fig. 1.8). Enlace
Verde fue concebido en 1994 y se ha llevado
adelante por medio de una comisión informal. El
enlace cruza a través del centro de Monteverde y
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abarca un sendero que recorre la comunidad y el
centro de educación del IMV.
Las servidumbres ecológicas atraen a los
dueños de propiedades, ya que imponen límites
sólo sobre el desarrollo de la tierra. Cada dueño
de la propiedad diseña las restricciones que él o
ella cree que funcionan mejor. Las actividades
permitidas por una servidumbre podrían incluir
el manejo forestal, la agricultura, la recreación,
la educación y la investigación. Se pueden
separar parcelas en la propiedad para

construcción o subdivisión en el futuro; el valor
de esas parcelas tiene probabilidades de
aumentar como resultado de su cercanía con
terreno protegido. Las servidumbres son una
alternativa a un plan regulador, ̶ en el cual una
agencia o el gobierno limitan el desarrollo ̶ y
tiene el peso de hacer cumplir las restricciones.
Los propietarios están en mejor condición para
monitorear el desarrollo sobre el terreno de cada
uno, y como grupo, alentar a los otros a cumplir
con los acuerdos.

EL JARDÍN DE MARIPOSAS DE MONTEVERDE
Jim Wolfe
El crecimiento del ecoturismo en Monteverde
ha brindado oportunidades para empresas locales
con base en los recursos naturales. El Jardín de
Mariposas de Monteverde (JMM) es un ejemplo
de uso sostenible de los recursos naturales. El
JMM es un negocio familiar dedicado a la
conservación de mariposas por medio de la
educación. Funciona con el permiso del
Departamento de Vida Silvestre.
Las instalaciones incluyen un centro natural
que alberga exhibiciones sobre la biología y
ecología de las mariposas. Hay además dos
invernaderos y un jardín botánico de 465m2
protegidos por pantallas, que contienen cientos
de mariposas adultas que representan más de 40
especies locales. Las especies de mariposas y
plantas en cada recinto corresponden a
diferentes hábitats. También hay una tienda de
regalos con exhibiciones sobre la conservación
de la mariposa, además de artículos para la
venta. Varios guías multilingües capacitados
cubren temas tales como diversidad, relaciones
entre las plantas y animales, los ciclos de vida, la
migración, sistemas de defensas de las orugas,
formación de crisálidas, y el nacimiento de la
mariposa. Se proporciona material escrito en
varios idiomas, así como una guía botánica
correspondiente a las plantas con placas de
identificación dentro del jardín.
El JMM juega un papel educativo para los
turistas, sus empleados (muchos de los cuales
son estudiantes extranjeros voluntarios) y para la

	
  

comunidad local. También ofrece tours a las
escuelas locales. Estudiantes universitarios y
biólogos de la localidad utilizan el JMM para
sus investigaciones (p.ej., preferencias de color
en las mariposas, polinización, y preferencias de
azúcar de las mariposas al nacer). El JMM
genera empleos para trabajar como guías, en
jardinería, recolección de huevos de mariposas,
en la crianza de orugas y brindando servicios en
la tienda de regalos, lo cual requiere entre 6 a 10
personas.
Estos beneficios se han logrado en una muy
pequeña porción de tierra y sin dañar las
poblaciones de mariposas locales. Las mariposas
del JMM son criadas a mano; sus huevos se
colectan en los jardines y sólo unos pocos
individuos se capturan en la naturaleza, con el
fin de proporcionar una mezcla genética.
Aunque sólo el 2-5% de los huevos de las
mariposas en el medio silvestre sobreviven hasta
la edad adulta, el sistema de criarlas a mano
permite una tasa de éxito del 70-80%. Por lo
tanto, la cantidad de mariposas a veces puede
superar la capacidad del JMM; el excedente de
mariposas se libera en el medio natural. A
diferencia de otros jardines de mariposas y
granjas de mariposas en Costa Rica, que crían
mariposas para la venta a coleccionistas, el JMM
las cría solamente para fines educativos. La
mayoría de las personas se preocupan por
proteger lo que ven y lo que saben. El JMM
brinda educación ambiental y a la vez sirve de

589

modelo de conservación para otras áreas con
ecoturismo.

COMITÉ DE ARTESANOS SANTA ELENA-MONTEVERDE
Leslie J. Burlingame
El Comité de Artesanos Santa ElenaMonteverde (CASEM) es un ejemplo de
ecoturismo con la participación de la gente de la
comunidad. En 1996, esta cooperativa contaba
con 140 miembros, casi todos mujeres, quienes
producían artesanías de alta calidad hechas a
mano, con diseños inspirados en las especies de
la zona (Fig. 10.13). Entre los artículos para la
venta a los turistas en Monteverde, hay ropas
con variedad de diseños de aves, ranas,
mariposas, orquídeas y otras plantas, así como
animales del bosque nuboso. CASEM y el IMV
crearon además un taller de cerámica en 1995
(Leitinger 1997). CASEM fue fundada en 1982

	
  

por ocho mujeres de la comunidad quienes,
desde mediados de los 70, reconocieron que la
región de Monteverde debía diversificar su
economía más allá de la producción de leche.
Las
mujeres
necesitaban
oportunidades
económicas que pudieran combinarse con el
cuidado de los hijos en el hogar (K. VanDusen,
com. pers.). Las fundadoras de CASEM
obtuvieron un préstamo de la Fundación
Interamericana que se destinaría a brindar
capacitación sobre mercadeo a las mujeres,
quienes recibieron entrenamiento y materiales de
gran ayuda (J. Andrews, P. Jiménez, com. pers.).
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Figura	
   10.13.	
   Una	
   de	
   las	
   asociadas	
   en	
   el	
   centro	
   de	
   la	
   Cooperativa	
   de	
   mujeres	
   artesanas	
   (CASEM)	
   en	
   Monteverde,	
   mostrando	
  
trabajos	
   de	
   artesanía	
   manual	
   y	
   obras	
   de	
   arte,	
   muchas	
   de	
   las	
   cuales	
   representan	
   temas	
   de	
   la	
   naturaleza.	
   Fotografía	
   de	
   Leslie	
  
Burlingame.	
  

En 1983, 80 mujeres se involucraron en el
proyecto, afiliándose a la Cooperativa Santa
Elena (la Cooperativa) y convirtiéndose en un
departamento de la misma en 1985. El edificio
de CASEM se completó en 1987 gracias a una
donación de Andrews, algunas actividades para
recaudar fondos, y un préstamo bancario
respaldado por la Cooperativa (C. Vargas, com.
pers.) (Fig. 10.14). CASEM cuenta con un

	
  

Consejo Directivo y personal pagado. Cada uno
de sus miembros fija el precio de sus productos:
el 65% del dinero de la venta de artículos se
reintegra en forma directa a la artesana; el 10%
se mantiene en una cuenta de ahorro (capital
social) a nombre de la artesana y el 25% restante
cubre los costos de salarios, gastos, materiales y
clases de capacitación.
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Figura	
  10.14.	
  El	
  centro	
  de	
  la	
  Cooperativa	
  de	
  Artesanas,	
  situado	
  en	
  el	
  corazón	
  de	
  Monteverde,	
  donde	
  se	
  vende	
  
artesanía	
  a	
  los	
  turistas	
  y	
  residentes.	
  Fotografía	
  de	
  Leslie	
  Burlingame.	
  

Una clave importante del éxito de CASEM
reside en las mujeres dedicadas que abrieron
talleres de capacitación en las comunidades
vecinas. Las artesanas se benefician porque
reciben un salario por su trabajo, el cual realizan
desde el hogar, a la vez que se mantienen junto a
sus hijos, han adquirido habilidades de negocios,
capacidad de liderazgo, y oportunidades de
interacción
social.
Su
autoestima
e
independencia han crecido, y han mejorado su
estatus dentro de sus familias y comunidades
(IMV Sept. 1994c, P. Jiménez, I. Leitinger, com.
pers.).
Muchas de las mujeres asociadas a CASEM
han mejorado su comprensión del mundo natural
y son por lo tanto más conscientes de la
necesidad de protegerlo. Ellas se han dado

cuenta de que su ingreso depende de la
preservación de esos bosques que atraen a los
turistas, y así, educan a otros miembros de su
familia, en particular sus hijos, sobre la
importancia de cuidar de la naturaleza (IMV
Sept. 1994c, M. I. Salazar, P. Jiménez, com.
pers.). En 1994, el concurso anual de CASEM se
enfocó en el tema de Protección del Medio
Ambiente
(C.
Castro,
com.
pers.).
Representantes de CASEM asistieron a una
conferencia nacional en San José sobre
desarrollo sostenible. Muchos ven a CASEM
como un modelo de desarrollo sostenible a
aplicarse en lugares con suficiente turismo, de
manera que CASEM ha compartido sus
experiencias con otros grupos en América Latina
(P. Jiménez, I. Leitinger, com. pers.).

LA CAMPESINITA
Leslie J. Burlingame
La Campesinita, fundada por 14 mujeres in
1988, ofreció una alternativa a las mujeres de la
comunidad de La Cruz. Crearon una entidad
legal para producir y vender conservas naturales.
Sus frascos de cócteles de frutas, mermeladas y
encurtidos se venden a los turistas en la Fábrica

	
  

y en la Cooperativa. Con el apoyo del IMV, La
Campesinita ayudó a sus miembros a desarrollar
confianza en sí mismas, autoestima, un ingreso
para ellas mismas, y nuevas habilidades
financieras ligadas a los problemas ambientales.
La ACM les ayudó para obtener una donación y
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por medio del Programa de Reforestación se
sembraron árboles frutales, que suministran
	
  

parte de sus frutas (ACM Mayo-Jul. 1991c, MVI
Set. 1994c, P. Jiménez, com. pers.).

VOCES HUMANAS ALREDEDOR DEL BOSQUE
Eugenio Vargas
(reimpreso con permiso de MVI dic. 1995c)
Comparto aquí algunos pensamientos sobre
las propuestas separadas presentadas por parte
del Centro Científico Tropical (CCT) y de la
Asociación Conservacionista de Monteverde
(ACM), para establecer corredores biológicos
que abarcan los ríos San Luis y Guacimal. Son
pensamientos que provienen de haber crecido en
la comunidad de San Luis, de ser descendiente
de padres y abuelos que han sostenido sus
familias obteniendo el fruto de estas tierras
desde aproximadamente 1915.
También ayudé a mi padre a sembrar y cuidar
cientos de arbolitos maderables y frutales mucho
tiempo antes del Programa de Reforestación de
la ACM. Pocos años más tarde recogimos los
frutos de esos árboles, y los primeros ingresos
que gané en la vida fueron vendiendo naranjas
en Monteverde.
Desde muchos años atrás la subsistencia de
los pobladores de San Luis ha estado basada en
la producción de frijoles, maíz, café, plátanos,
leche, ganado de carne, frutas y en la cacería.
Más recientemente, la historia de San Luis ha
sido marcada por el monopolio de las mejores
tierras agrícolas en pocas manos. Gran parte de
la destrucción de bosques y suelos fue causada
por el abuso de la ganadería y del fuego aplicado
en estas fincas grandes. Desde hace más de 25
años los vecinos de San Luis hemos buscado
ayuda para lograr una mejor distribución en la
propiedad de la tierra cultivable, con vista al
crecimiento de la población.
Es de sobra conocido que tanto el CCT como
la ACM han hecho una gran campaña
internacional para obtener donaciones para la
compra de tierra y bosques. Los contribuyentes a
esta campaña se sienten orgullosos de ayudar a
preservar un pedazo de naturaleza para futuras
generaciones. En el caso de San Luis, las

	
  

compras recientes por parte del CCT y de
inversionistas extranjeros en un proyecto de
ecoturismo, ha inflado el precio de la tierra, lo
cual la deja fuera de alcance para cualquier
pequeño agricultor. Uno de los resultados de
esto es que algunos finqueros se resienten hacia
las instituciones conservacionistas, más aún
cuando los guardabosques llegan a sus fincas a
decirles que no pueden cortar un árbol para
construir una casa o para leña, y que la cacería
está prohibida aun en su propia tierra.
En la otra cara de la moneda: ¿cómo se puede
agrandar la Reserva para que el león, el jaguar,
la danta, y el quetzal tengan más espacio por
donde desplazarse? Para crear un corredor
biológico se necesita cierto "control" sobre las
tierras, lo cual es más factible cuando se compra
la propiedad.
Aunque funcionarios de la ACM y del CCT
han dicho que estas propuestas no requieren la
compra de las fincas, es difícil ver cómo estas
instituciones podrían no hacerlo si ya cuentan
con los fondos y los dueños están dispuestos a
vender. Es claro que cualquier agricultor se
sienta atraído ante la idea de vender la tierra,
especialmente si ha pasado muchos años
trabajando duro, bajo tormentas y sequías, sin un
camino bueno, sin vacaciones pagadas, ni
bonificaciones, ni una pensión. ¿Acaso el
mensaje es que los agricultores no pueden
conservar la tierra y sus recursos naturales?
Uno puede ver fácilmente como el lema de
moda "desarrollo sostenible" y mejor calidad de
vida, es utilizado para atraer más donaciones y
más visitantes y así ampliar aún más las
reservas. Esto es muy fácil cuando el mismo
gobierno está anunciando y aplicando esta
política con bombos y platillos.
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¿Qué futuro le queda al campesino
agricultor? ¿Se convertirá de un día al otro en un
empresario del turismo? ¿Se convertirá en un
peón de los intereses económicos más
poderosos? Tal vez pueda sobrevivir del aire que
su bosque produce. ¿Será que ya no es necesario
ese campesino, orgulloso de producir los
alimentos que su familia consume, y de vender
el excedente producido al administrador, al
profesional, al oficinista que no siembra?
Debería haber más apertura a la idea de que
las comunidades alrededor de las grandes
reservas tengan la oportunidad de organizar sus
propias asociaciones para administrar pequeñas

áreas de bosque en forma comunitaria, con el
apoyo de las organizaciones conservacionistas.
Estas asociaciones deberían tener el poder para
establecer mecanismos de modo que los ingresos
generados por los visitantes ecoturistas
permanezcan en su comunidad y sean invertidos
en salud, educación, caminos y fondos de crédito
agrícola, entre otras necesidades. Ya existen
aquí algunos ejemplos (El Buen Amigo, Finca
La Bella y otros) que deberían ser apoyados.
Además, la información debe ser comunicada en
forma clara y sincera a los vecinos de las áreas
protegidas, porque su apoyo es tan crítico, como
el apoyo económico de los donantes del exterior.
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10
Conservación en la región de Monteverde:
contribuciones de las organizaciones
conservacionistas - actualización 2014
Leslie J. Burlingame
Traducido por Luis Eugenio Vargas

Las organizaciones conservacionistas de
Monteverde, descritas en el año 2000, han
evolucionado y madurado, acompañadas por
otras organizaciones establecidas en nuevos
nichos. Su enfoque principal pasó de hablar
sobre sostenibilidad, a la práctica, a pesar de que
no hay acuerdo sobre cómo definir la
sostenibilidad y sobre qué medidas tomar (ver
Gora 2013).
Ahora hay más publicaciones, tesis y
disertaciones disponibles, pero la mayoría de las
fuentes aún son “literatura gris”, si bien es
cierto, se ha publicado mucho en Internet. He
llevado a cabo entrevistas por medio de mis
visitas anuales de dos semanas a Monteverde y
he mantenido contacto frecuente mediante el
correo electrónico. Las actualizaciones de los
ensayos al final del capítulo se incluyen en el
texto a continuación como (ensayo).

A.
Desarrollo
general
La población de la región de Monteverde
aumentó en los últimos 15 años a una cifra
aproximada de 6000 y al menos 150 000 turistas
visitan
Monteverde
cada
año
(www.monteverdefund.org).
Este
rápido
crecimiento ha ejercido presión sobre las
instituciones locales, sobre los recursos y ha
ocasionado el aumento de problemas socioeconómicos. Tras varios años de esfuerzo, en el
2003 se alcanzó por fin la formación de un
gobierno local del distrito, el cual trabaja en
forma conjunta con organizaciones locales y
nacionales para enfrentar los problemas
ambientales, especialmente los relacionados con
agua y con el manejo de los residuos sólidos
(Ewing 2007). El Instituto Costarricense de
Acueductos y Alcantarillado (AyA), con oficina
en Santa Elena, trabaja en conjunto con las
organizaciones locales para proteger las
nacientes, dar tratamiento al agua de uso
doméstico y en la limpieza y monitoreo de las

10.1 Desarrollo socio-económico en la
región de Monteverde
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quebradas y ríos, pero durante la estación seca
no hay suficiente agua y el tratamiento de las
aguas negras y grises continúa siendo
inadecuado. En el año 2010, las organizaciones
conservacionistas se unieron al gobierno local
para crear una comisión (COMIRES) con el fin
de planificar el manejo de los residuos sólidos
de la región y así cumplir con la legislación a
nivel nacional, aprobada en el 2010 (Ley No.
8839). El gobierno local administra la
recolección programada de la basura, construyó
un centro de recolección para materiales
reciclables y además, organiza el trabajo de
voluntarios para la recolección de estos
materiales cada mes. También inició la
construcción de pequeños sitios de recolección
en diferentes puntos de la región (M. Díaz, com.
pers.).
La Cooperativa Santa Elena, presente en
muchos aspectos de la vida en Monteverde entre
la década de 1970 y 1990, enfrentó la quiebra en
el año 2001. El departamento de crédito se cerró
y se vendieron el almacén de abarrotes, la
ferretería y el almacén de suministros agrícolas.
Otras empresas privadas asumieron estos
servicios (Guindon 2001, McCandless 2008).
Dos
organizaciones
asociadas
con
la
Cooperativa sobrevivieron en una forma
modificada: El Comité de Artesanías de Santa
Elena-Monteverde (CASEM) y Finca la Bella.
El departamento de café, con su marca Café
Monteverde, está en proceso de cierre o de
transferencia a una organización diferente en el
2014 (Q. Newcomer y G. Vargas, com. pers.).
CASEM (ensayo), al igual que La
Campesinita (ensayo), ha empoderado a muchas
mujeres y les ha abierto oportunidades
educativas y económicas desde la década de
1980 (Stocker 2013). En el año 2001, se
transformó en una cooperativa independiente
(Cooperativa de Comercialización de Artesanías
de Santa Elena de Monteverde o CASEMCOOP
R.L.). Actualmente cuenta con más de 85
miembros que producen una variedad de
artesanías manuales. En el año 2010 se
estableció junto a la tienda un restaurante con un
menú típico de comida costarricense. CASEM
enfrenta dos retos mayores: reclutar asociados
más jóvenes y la competencia de más de media
docena de tiendas de artesanías que han surgido,

	
  

algunas de ellas manejadas por miembros
anteriores de CASEM (P. Jiménez, com. pers.).
El fideicomiso de Finca la Bella (ensayo) fue
“transferido al Instituto Monteverde en el año
2003, debido a la preocupación causada por la
posibilidad de que el banco embargara la
propiedad por la incapacidad de pago de las
deudas de la Cooperativa” (K. VanDusen, com.
pers.). En el año 2013, representantes de Finca
la Bella, del Instituto Monteverde, de la
Asociación de Desarrollo de San Luis y de la
Junta cuáquera de Monteverde llegaron al
acuerdo de transferir los títulos de propiedad a
las familias de agricultores de La Bella y de
mantener algunas “áreas de bosque bajo
servidumbre ecológica a nombre de la
Asociación Finca La Bella, con la Universidad
de Georgia Costa Rica en el papel de
organización responsable de garantizar que
dichas áreas sean conservadas en bosque” (K.
VanDusen y Q. Newcomer, com. pers., Cresson
2013).
El Buen Amigo (ensayo) fue otro
experimento en desarrollo cooperativo ubicado
en San Luis (actualización por E. Vargas):
Alrededor del año 2004 las
últimas cinco familias que
formaban parte de este proyecto
dejaron de manejar, en forma
individualizada, la producción de
leche de la finca. Vendieron el
terreno (10 ha) que había sido
comprado mediante los ingresos
generados por el trabajo del grupo
y otras fuentes de apoyo (ACM).
Con el ingreso de la venta, estas
familias
compraron
o
construyeron otra vivienda en San
Luis y 2 de ellas se trasladaron a
otra comunidad. La finca original
(131 ha) no fue vendida; y
permanece bajo el cuidado de uno
de los hermanos Leitón y su
familia. Personalmente, aún veo
razones para pensar que este
proyecto tuvo un impacto
positivo en la vida de los
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participantes. Cuando hablo con
los jóvenes, ahora adultos, que
eran niños durante los años del
proyecto El Buen Amigo, puedo
ver como se sienten orgullosos de
sí mismos y empoderados para
seguir con nuevos proyectos de
vida personal y familiar.

solamente un tipo de tour (P. Belmar, com.
pers.).
Hay más de 20 hoteles grandes y muchos
otros tipos de servicios de hospedaje más
pequeños; entre ellos pensiones, cabinas, y hasta
un pequeño hotel con habitaciones construidas
entre las ramas de los árboles. Proliferan los
restaurantes, las cafeterías, las tiendas de
artesanía y souvenirs. Se construyeron muchas
otras atracciones educativas tales como el Bat
Jungle (con murciélagos vivos), el ranario, un
serpentario, jardines de mariposas, de colibríes y
de orquídeas. Varias fincas privadas tienen tours
y muchas personas ofrecen tours nocturnos. Los
tours de chocolate, café y caña de azúcar (el
Trapiche) incluyen la opción de probar y
comprar los productos (R. LaVal, com. pers.).
El ICT creó un programa de Certificación
para la Sostenibilidad Turística (CST) a partir
del año 1997. Los hoteles deben cumplir con
criterios muy amplios en cuatro categorías
diferentes para recibir una calificación
(www.visitcostarica.com/ict/paginas/sostenibilid
ad, Honey 2008). Un hotel de Monteverde
cuenta con la calificación más alta. Su
propietario afirmó que “nuestro hotel se
desarrolló siempre en una forma sostenible…la
CST fue una manera de mostrarle al mundo, en
una forma medible, lo que hacemos…Nuestros
huéspedes aprecian mucho el hecho de que
manejamos una operación amigable con el
ambiente”
(P.
Belmar,
com.
pers.,
www.hotelbelmar.net, de acuerdo con Gora
2013). Otros hoteles certificados también
enfatizan su filosofía y sus prácticas sostenibles
(H. Smith, com. pers.). Algunas agencias de
turismo resaltan las instalaciones que cuentan
con certificación CST. El ICT estableció
también un sistema separado de certificación, la
Bandera Azul para las comunidades cercanas a
las playas, las reservas naturales y terrenos
manejados bajo criterios ecológicos (Honey
2008;
www.visitcostarica.com/ict,
www.turismo-sostenible.co.cr). Las dos reservas
más grandes (RBBNM y BEN) y una finca
sostenible ondean la Bandera Azul.
El Centro para el Turismo Responsable
(CREST, por sus siglas en inglés) enfatiza otro
enfoque internacional al turismo ético, el cual
anima a los turistas a apoyar el desarrollo
sostenible, ambiental, económico y social de las

B. Crecimiento del turismo
El turismo ha crecido rápidamente en Costa
Rica desde la década de 1990. En el año 2013 el
Instituto Costarricense de Turismo (ICT), que el
cual ha promovido el turismo en una forma
competitiva, informó sobre la cifra record de 2.4
millones de visitantes internacionales (Madrigal
2014). Muchos de estos visitantes eran turistas
en busca de las playas y de los mega desarrollos
no sostenibles, propiedad de inversionistas
extranjeros, no obstante muchos también
visitaron sitios ecoturísticos de menor escala y
más sostenibles, en manos de propietarios
locales en lugares menos accesibles tales como
en Monteverde (Honey 2008). Las guías de
turismo y los sitios de información en línea
siguen mencionando Monteverde como un lugar
de visita obligatoria. Monteverde y Santa Elena
están clasificados en el primer lugar entre 25
“Experiencias cumbre” en Costa Rica, en la guía
Lonely Planet (2012). No hay datos exactos
sobre el número de visitantes anuales (las
estimaciones varían entre 150 000 y 250 000).
Cuando se complete la pavimentación de la
carretera, en el 2014, definitivamente llegarán
más visitantes, aunque tal vez no permanezcan
en Monteverde el mismo tiempo. El turismo se
ha convertido en la principal fuente de ingresos,
reemplazando al sector agrícola (la emblemática
fábrica de queso, fue vendida en el año 2013 a
una corporación mexicana).
La infraestructura para el turismo ha tenido
un gran desarrollo, en particular relacionado con
el turismo de aventura, como es el caso de las
compañías que ofrecen tours en el dosel de
bosque con tirolesas (zip lines), puentes
colgantes, teleféricos “columpios de Tarzán”, y
saltos en bungee. El propietario de uno de los
hoteles estimó que la mitad de sus huéspedes
reservan un tour de aventura y visitan una de las
reservas, y que una cuarta parte reservan
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áreas visitadas. En el 2011 CREST y el IMV
patrocinaron una Conferencia Internacional
sobre Filantropía de Viajeros la cual dio origen a
un proyecto piloto (financiado por la Fundación
Interamericana) que después se transformó en
una nueva organización sin fines de lucro
nombrada Fondo Comunitario de Monteverde
(FCM)
(Wilkins
2011;
www.monteverdefund.org).

empresas locales y nacionales (J.
Welch, com. pers.).
Si bien es cierto que el turismo ha traído
muchos beneficios a la región de Monteverde,
también ha tenido impactos negativos (ensayo
de F. Chamberlain), además de los temas ya
obvios sobre el agua y los residuos sólidos. Los
problemas sociales y de salud incluyen la mala
nutrición y la obesidad (comida chatarra en
reemplazo de alimentos cultivados), la
drogadicción y robos. Pese a que el servicio de
guías ha brindado muchos puestos bien pagados
y oportunidades financieras, la desigualdad
económica ha aumentado; muchos puestos están
en el sector de salarios bajos y el costo de vida
ha aumentado (R. LaVal, com. pers.). El precio
de la tierra se ha disparado y una vivienda
adecuada es algo fuera del alcance para muchos.
El turismo se ha convertido en una especie de
monocultivo vulnerable a los cambios de la
economía y del medio ambiente. La recesión
mundial que empezó en el año 2008, tuvo serios
impactos debido a la caída del turismo
internacional y de las donaciones; sus efectos
repercutieron a través de la economía de
Monteverde y varias empresas cayeron en la
bancarrota (P. Belmar y R. LaVal, com. pers.).
El propietario de un hotel afirmó: “el mercado
está manteniendo a raya los nuevos desarrollos,
por el momento, pero si hubiera otra bonanza
hay un alto riesgo de crecimiento excesivo” (P.
Belmar, com. pers.) y aún no hay un plan
regulador (H. Smith, com. pers.). La buena
noticia es que muchos grupos están conscientes
de estos problemas y están tratando de
resolverlos (Honey 2008, Koens et al. 2009,
Burlingame 2013, Stocker 2013).

El FCM…se dedica a movilizar
recursos para impulsar el trabajo
de los ciudadanos y de las
organizaciones
comunales
alrededor
de
temas
de
sostenibilidad. Entre sus variadas
estrategias para la recaudación de
fondos está el Programa de
Filantropía
de
Viajeros
Monteverde que busca capturar
recursos del sector turístico en
una manera más efectiva y
canalizarlos en forma equitativa
hacia las iniciativas de prioridad
identificadas por la comunidad.
El FCM proporciona pequeñas
donaciones
para
proyectos
relacionados con la conservación
ambiental, el desarrollo social y
cultural, así como las prácticas
económicas sostenibles. Otros
servicios
ofrecidos
son
capacitación y asistencia técnica
para el desarrollo de propuestas
de proyectos y espacios en los
cuales
los
residentes,
las
empresas y las organizaciones sin
fines de lucro puedan beneficiarse
del intercambio entre pares. La
organización funciona como una
entidad independiente con un
equipo
de
dos
personas,
aproximadamente 30 asociados y
una
creciente
red
de
colaboradores
formada
por
	
  

10.2 Los cuáqueros y Bosqueterno, SA
(BESA)
En el año 2001, los cuáqueros de Monteverde
y otros miembros de la comunidad celebraron el
50 aniversario de su llegada a Monteverde. En el
mismo año se publicó una colección ilustrada de
documentos originales y ensayos sobre la vida
en Monteverde a lo largo de los 50 años, la cual
incluye material histórico de muchas de las
organizaciones mencionadas en este capítulo
(Guindon 2001).
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BESA, la organización establecida por los
cuáqueros en 1974 para proteger 554 ha de la
cuenca
hidrográfica,
continúa
siendo
administrada por la Junta Directiva de BESA, y
protegida por la Reserva Biológica Bosque
Nuboso de Monteverde (RBBNM, en adelante la
Reserva Monteverde), propiedad del Centro
Científico Tropical (CCT) con oficinas en San
José. En el año 2006, nuevas negociaciones con
el CCT dieron como resultado un nuevo acuerdo
de alquiler para el uso de los senderos en
Bosqueterno (siempre por más cantidad de
visitantes) y por el arrendamiento para las torres
de telecomunicaciones en el Cerro Amigos.
Estos fondos, más los nuevos ingresos
provenientes del fondo de pagos por servicios
ambientales, le permitieron a BESA iniciar, en el
año 2008, un pequeño programa de apoyo a
“proyectos relacionados con la protección de
nacientes, incluida la reforestación, la educación
enfocada en calidad de agua y ecología de ríos;
la prevención, la eliminación o tratamiento de
aguas contaminadas, la educación general
relacionada con la conservación de agua y la
educación sobre el cambio climático”
(http://www.bosqueternosa.wordpress.com).
BESA ha financiado varios proyectos de las
organizaciones conservacionistas locales, de las
escuelas y del AyA de Santa Elena, los cuales se
describen en su sitio electrónico. Recientemente,
otorgó donaciones para la instalación de
biodigestores para tratamiento de aguas
residuales en algunas fincas en San Luis, para
reforestación de nacientes y zonas de
amortiguación ribereñas (FCC) y para la
investigación de poblaciones de aves en los
bosque nubosos y en los corredores biológicos
(Bosqueterno poster 2014).
10.3 La Reserva Biológica
Nuboso Monteverde (RBBNM)

con la Asociación Conservacionista de
Monteverde (ACM) por los terrenos comprados
en la campaña inicial de Peñas Blancas (1986 a
1989). La ACM mantuvo la propiedad de las
5300 ha compradas por su campaña y con
algunos intercambios de parcelas de bosque se
redondearon las colindancias entre el Bosque
Eterno de los Niños y la Reserva Monteverde
(B. Law, com. pers.).
El Plan maestro del 2005 reafirmó la
zonificación: 97% del total de la Reserva bajo
protección absoluta, el 1% designado para uso
especial y el 2% para el uso público en el
Triángulo, en donde ya existen 13 km de
senderos turísticos. En los últimos 15 años se
construyeron nuevos senderos y la mayoría de
los que ya existían se ensancharon y se
cubrieron con una capa de piedras. Se construyó
un puente colgante para unir dos senderos
nuevos y dos plataformas de observación en La
Ventana y en la catarata, así como otros puentes,
letreros, bancas y protección de las orillas de los
senderos mediante el uso de tablas de plástico
reciclado. La entrada de visitantes alcanzó un
pico de 80 279 en el año 2008 pero después de la
recesión global descendió de nuevo y volvió a
subir
hasta
67
950
en
el
2013
(www.reservamonteverde.com; R.W. Carlson y
C. Hernández, com. pers.). La mayoría de los
edificios se renovaron con un enfoque en
prácticas sostenibles de construcción, en forma
más notoria el albergue rústico, con capacidad
para alojar 43 personas y el restaurante; ambos
fueron certificados en el año 2009 por parte del
programa CST. En el sitio electrónico de la
Reserva Monteverde se detallan las prácticas
sostenibles establecidas, las cuales llevaron a
que en el año 2012, la Reserva Monteverde
recibiera el galardón de Bandera Azul por la
protección de las áreas naturales y su sistema de
tratamiento de residuos sólidos y de aguas
residuales (M. Díaz, com. pers.).
El Programa de Educación Ambiental (PEA)
cuenta con dos personas que trabajan a tiempo
completo con estudiantes de 1º a 6º grado de 12
escuelas locales; los estudiantes también visitan
la Reserva; el PEA amplió su enfoque sobre la
Reserva para tratar con los temas de cambio
climático, las especies animales amenazadas y el
tratamiento de aguas y residuos (Blum 2012). La
Reserva continúa su trabajo con estudiantes de

Bosque

La RBBNM sigue siendo la reserva privada
más visitada en la región, acogiendo casi 70 000
visitantes por año. Actualmente cuenta con 40
empleados en su equipo de personal y en forma
directa o indirecta, genera unos 600 puestos de
trabajo
en
la
región
(www.reservamonteverde.com). El tamaño de la
Reserva Monteverde disminuyó en 4025 ha
debido al arreglo, en el año 2007, de una disputa
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colegios de secundaria de Costa Rica que
incluyen programas de ecoturismo, y con las
universidades que desarrollan programas de
biología y ciencias aplicadas (M. Díaz, com.
pers.). En la sección 10.8 se amplían detalles
sobre la relevancia del papel del PEA para la
Comisión de Educadores Ambientales de
Monteverde (CEAM).
Se dieron avances significativos en el apoyo
de la Reserva Monteverde a la investigación
científica y sus aplicaciones. En el año 1999, se
abrió el nuevo Laboratorio Alexander Skutch; el
edificio de 200 m2 cuenta con dos laboratorios,
oficinas y una sala de clases y se proporciona al
usuario equipo básico, pero los investigadores
deben traer su propio equipo. El programa de
investigación tiene un director y dos asistentes;
su objetivo es “generar información y
conocimiento técnico científico coadyuvantes de
tal forma que la toma de decisiones
administrativas sean de relevancia para las áreas
protegidas…”
(www.reservamonteverde.com/research.html).
El plan estratégico de investigación 2010-2020
contiene datos del periodo 1979 a 2009, los
cuales muestran que el 20% de los estudios
fueron hechos por investigadores y estudiantes
costarricenses, mientras que el resto fueron
hechos principalmente por investigadores y
estudiantes de EEUU. El capítulo 1º del libro
Monteverde: Ecology and Conservation of a
Tropical Cloud Forest mostraba una caída en la
cantidad de investigadores al mismo tiempo que
un aumento del turismo, aún así, hubo un
aumento de la cantidad de proyectos en los años
2000 y 2001, seguido por una disminución
continua hasta el año 2006. A partir de ese año,
los estudios aumentaron de nuevo, hasta el 2009,
con 31 estudios en ese año. Un documento
subsecuente, muestra que ese nivel se mantuvo,
y más aún, aumentó en el 2012 (Programa de
Investigación, RBBNM, CCT, 2014). Un
análisis sobre el tema de los estudios realizados
entre 1979 y 2009 muestra que el 41% de los
mismos eran sobre las plantas, el 21% sobre
artrópodos (principalmente insectos), el 18%
sobre aves y el 20% restante sobre otros
animales. El registro de proyectos de
investigación del año 2013 muestra más
investigadores estudiando en forma individual
los efectos del cambio climático sobre diferentes
	
  

organismos. En el año 1999 Alan Pounds fue
contratado en el puesto de Científico Residente
para estudiar los efectos del cambio climático en
la Reserva de Monteverde (A. Pounds, com.
pers.). Sybil Gotsch, investigadora del dosel del
bosque, inició un estudio sobre la vulnerabilidad
de las comunidades de epífitas ante cambios en
el
clima,
examinando
las
respuestas
ecofisiológicas de las epífitas seleccionadas ante
la pérdida de agua (S. Gotsch, com. pers.). La
investigadora costarricense L. Moreno continuó
su estudio de 17 años sobre el efecto del cambio
climático en la abundancia y la composición de
especies de aves en la RBBNM (Y. Méndez,
com. pers.).
La Reserva Monteverde también estableció
sus propios proyectos especiales en colaboración
con la Universidad de Costa Rica y con el
Instituto Nacional de Biodiversidad (INBio); en
el año 2007, se establecieron parcelas bajo
monitoreo permanente, de una hectárea cada
una, en siete sitios diferentes. Este trabajo se
desarrolló sobre la base de investigaciones
anteriores realizadas por B. Haber, quien
"estableció parcelas de estudios fenológicos a
largo plazo en varios sitios de la comunidad, con
unos pocos árboles marcados en la reserva". A
partir de 1987, N. Nadkarni "fue la primera en
demarcar parcelas de una hectárea que han sido
reevaluadas en forma continua cada 5 años, con
árboles marcados y medidos (unos 2500 en 5 ha,
cuatro en el bosque primario, uno en el bosque
secundario dentro del Área de Investigación de
la Reserva" (N. Nadkarni, com. pers.). En 2010,
la Reserva Monteverde estableció una red de
estaciones meteorológicas e inició un proyecto
de Monitoreo de Anfibios bajo la dirección de
A. Pounds.
La idea de un corredor para la conexión de
las áreas protegidas de Monteverde hasta el
golfo de Nicoya fue debatida por varios años;
esto llevó al CCT a tomar la iniciativa, al
comprar la parte de bosque más grande que
quedaba en la vertiente Pacífica, una finca de
240 ha, nombrada después La Reserva Biológica
de San Luis. En el año 2009 se elaboró el Plan
de manejo para esta área. La RBBNM ha
desempeñado un papel relevante en la
planificación del nuevo Corredor Biológico
Pájaro Campana (CBPC) (Sec. 10.7.D).

603

10.4 La Asociación Conservacionista de
Monteverde y Bosque Eterno de los
Niños (ACM/BEN)

MCLUS continuaron con la organización, la
cual fue renombrada en el año 2012 “Amigos
del
Bosque
Eterno
de
los
Niños”
(MCLUS/FCER
Informe
Anual
en
www.friendsoftherainforests.org).
A partir del acuerdo del 2007, entre la ACM
y el CCT, la ACM debe proteger una extensión
adicional de 5300 ha en el BEN. La invasión de
terrenos ya no representa un problema, pero por
otra parte los guardabosques de la ACM
enfrentan serios retos debido a la cacería ilegal,
los madereros, la captura de animales y la
remoción de plantas. Los guardabosques
también monitorean las especies amenazadas; en
el 2013 la filmación con las cámaras trampa de
un jaguar y algunas dantas fue un momento muy
emocionante. El personal de la ACM también
apoya a los investigadores. El proyecto de
Ordenamiento Territorial, iniciado en el 2006,
usa la tecnología SIG y el sistema de
posicionamiento global (GPS) para producir
estudios topográficos (planos) que pueden servir
para la defensa legal de las fronteras del BEN y
para la titulación legal de terrenos (Informes
Anuales ACM, Burlingame 2013).
En los últimos 15 años se han hecho mejoras
grandes en la infraestructura del BEN, dando
atención a la sostenibilidad ambiental. Se
mejoraron los senderos y los letreros, los
caminos y el servicio de internet. Las dos
Estaciones Biológicas (San Gerardo y Poco Sol)
cuentan con energía renovable y con plantas de
tratamiento de aguas residuales, la estación de
Poco Sol fue reconstruida totalmente en el 2010.
Las oficinas de la ACM, en el lado Atlántico del
BEN y las instalaciones en el Bajo del Tigre
fueron remodeladas. El sector de Bajo del Tigre
es la única parte del BEN con facilidades de
acceso en Monteverde y recibe el 75% de las
visitas al BEN (ACM Informe Anual 2013). Los
tours nocturnos empezaron en Bajo del Tigre en
el año 2013 y se han convertido en una fuente
significativa de ingresos. En el 2005 se
construyó un vivero y se instaló un jardín
demostrativo con plantas identificadas alrededor
del centro de visitantes; en el año 2012 se agregó
una plataforma de observación con una vista
hacia el área regenerada, y una zona de comida
al aire libre; el siguiente año se construyó una
sala de estudio (Informes Anuales de la ACM,
B. Law y W. Zuchowski, com. pers.).

En el año 2014, la ACM alcanzó un total de
22 600 ha, pasando a ser la reserva privada más
grande en Costa Rica. La ACM ha proseguido su
misión de “conservar, preservar y rehabilitar los
ecosistemas tropicales y su biodiversidad”
mediante la protección del bosque, la educación
ambiental, la reforestación, el desarrollo
sostenible, el ecoturismo y la investigación
científica. La ACM ha sido reconocida tanto a
nivel nacional como internacional por sus
exitosos esfuerzos para la conservación, uno de
los más recientes, la Bandera Azul de Costa
Rica, por la protección de áreas naturales. El
Bosque Eterno de Los Niños (BEN) ha recibido
durante muchos años el apoyo de organizaciones
hermanas en Suecia, Estados Unidos, Reino
Unido, Japón y Alemania (www.acmcr.org,
Burlingame 2013).
Debido a las dificultades financieras
enfrentadas por la ACM en la década de 1990, la
compra de terrenos adicionales pasó a un nivel
de baja prioridad, hasta el año 2002, cuando
Rachel Crandell, una maestra, fundó la ACM US
(MCLUS, por sus siglas en inglés) en Missouri.
En convenio con los dirigentes de la ACM, en el
año 2004 la señora Crandell inició una nueva
campaña de compra y protección de tierras,
usando el 50% de cada donación para la compra
de tierras, el 40% para la protección (lo cual
incluye los costos operativos de la ACM y de la
MCLUS) y el 10% para un fondo patrimonial.
La ACM estableció una lista de las áreas de
prioridad para ser compradas, con el propósito
de ajustar los bordes del BEN con las fronteras
naturales, bloquear los puntos de fácil acceso y
comprar terrenos para conectar áreas del BEN y
otras propiedades privadas que han quedado
encerradas dentro de las áreas protegidas.
Volviendo a su visión original, la ACM también
prosigue su intención de extender el BEN hacia
la Vertiente del Pacífico con el fin de ayudar a
crear un corredor para la migración altitudinal de
animales. Las organizaciones hermanas de la
ACM en el Reino Unido, Alemania y otras
también contribuyeron para la compra de
terrenos. Después de la muerte de Rachel
Crandell, en el año 2009, los colaboradores de la
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Aunque las dificultades económicas de la
ACM fueron la causa del cierre del programa de
educación ambiental en 1995, la mayor parte del
personal de la ACM continúa involucrada en
actividades de educación, asumiendo papeles de
liderazgo en el reciclaje comunitario y en la
limpieza de caminos y de las quebradas. En el
año 2007, la MCLUS/FCER aumentó el
financiamiento para educación ambiental, y los
niños de la comunidad visitan Bajo del Tigre en
actividades de EA, con el costo de transporte
pagado por BESA, y el centro de educación
Finca Steller en el lado Atlántico del BEN. En el
año 2012, una donación por un periodo de cinco
años proporcionó fondos para cubrir el costo de
un educador ambiental que trabaja con las
escuelas del lado Atlántico del BEN en temas
tales como reciclaje, biodiversidad, abuso y
bienestar animal, recursos hídricos y la
importancia
de
los
humedales
(www.friendsofthe rainforest.org/annual-report2012).
Los tres viveros de la ACM han producido
1.6 millones de árboles (B. Law, com. pers.); la
mayoría de estos árboles se sembraron en los
proyectos de rompevientos y sobreviven, tal
como otros que fueron sembrados en proyectos
especiales. La Finca Steller maneja un pequeño
vivero de árboles nativos que produce unos
cuantos miles de árboles cada año. La Fundación
Conservacionista Costarricense está cultivando
especies de árboles nativos en la Vertiente del
Pacífico, que han sido usados por la ACM para
la reforestación de potreros degradados. La
organización Pronativas, iniciada con el
proyecto demostrativo e invernadero en el Bajo
del Tigre, para promover el uso de plantas
nativas, se ha extendido (Burlingame 2013).
El déficit financiero de la ACM, llegó a su
peor momento en el año 2001 cuando se
terminaron los fondos del canje de deuda por
naturaleza y de las donaciones, a mediados de la
década de 1990, y las contribuciones seguían
siendo designadas para la compra de tierras.
Posteriormente, las finanzas comenzaron a
mejorar en forma gradual; la fuente de ingresos
más recientes fue el pago por servicios
ambientales (PSA) por parte del programa
Fondo Nacional de Financiamiento Forestal
(FONAFIFO)
y
de
dos
compañías
hidroeléctricas privadas. Los Informes Anuales
	
  

de la ACM documentan el aumento dramático
del área del BEN incluida bajo el sistema de
pago por servicios ambientales y un similar
aumento de ingresos, subiendo de cero ingresos
en 1996 a un promedio de 62% de los ingresos
de operación de la ACM entre el año 2009 y el
2011 (ACM Informe Anual 2013). Otros
ingresos provienen de la tarifas de entrada a los
senderos, principalmente a Bajo del Tigre, de
donaciones no restringidas, de la venta de
mercadería en las oficinas y del ingreso neto de
las estaciones biológicas. Las donaciones para
proyectos especiales, entre ellos la compra de
tierras, son una fuente importante de ingresos.
Otra fuente de ingresos son los intereses sobre
inversiones, una de las cuales es el fondo
patrimonial, ya que Rachel Crandell designó a la
ACM como beneficiaria de su póliza de vida.
Desafortunadamente, en el año 2012 el
gobierno de Costa Rica cambió su políticas
sobre el PSA, para enfocarse en apoyar a
pequeños propietarios de terrenos con menos de
50 ha. En consecuencia, los ingresos de la ACM
y de otras organizaciones conservacionistas de
Monteverde cayeron en forma dramática con el
retiro de sus terrenos del programa PSA. Para el
año 2013, la inflación y el aumento de gastos
(incluyendo gastos legales) habían aumentado el
monto estimado necesario para administrar la
organización a medio millón de dólares por año
(Informe Anual ACM 2013). La ACM está
buscando maneras de aumentar la cantidad de
visitantes al BEN partiendo del nivel del año
2013 con 7000 visitantes y encontrar otras
fuentes de financiamiento, especialmente pagos
por secuestro de carbono por la protección de
bosque y la reforestación, pero primero debe
obtener los títulos de propiedad legal de toda la
tierra del BEN, lo cual requiere de un proyecto
de ley especial. En su vigésimo quinto
aniversario, la ACM recibió un reconocimiento
con la publicación de cuatro sellos postales
conmemorativos por parte del servicio postal de
Costa Rica en el día de los Parques Nacionales,
24 de agosto del 2011 (Burlingame 2013).
10.5 Reserva Bosque Nuboso de Santa
Elena (RBNSE)
La RBNSE está alcanzando sus objetivos de
“compartir los beneficios del turismo y
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emplearlos como una herramienta para el
desarrollo sostenible destinando los ingresos
generados por los visitantes a la protección y
administración de la Reserva y para
proporcionar una mejor calidad de educación en
el Colegio de Santa Elena y en algunas escuelas
de la zona” (Y.M. Arias, com. pers.). Desde el
año 2009, han llegado alrededor 30 000
visitantes por año, duplicando la cifra más alta
de la década de 1990. Estos visitantes
proporcionan beneficios económicos indirectos a
la empresas turísticas en la comunidad y empleo
al equipo de personal de la Reserva y los guías,
la mayoría de los cuales son graduados del
Colegio, cumpliendo de tal manera con otro
objetivo de la Reserva Santa Elena (W. Bello,
com. pers.). Se crearon nuevos programas de
educación ambiental, de reforestación y de
monitoreo de especies.
El camino hasta la RBNSE se mejoró, gracias
a la cercanía de otros sitios de turismo de
aventura. En el año 2012, se reconstruyó el
Centro de Visitantes; este edificio y un sendero
de medio kilómetro son accesibles para personas
con discapacidades, con lo cual esta Reserva es
la primera en la región en cumplir con los
requisitos de la ley 7600 de igualdad de acceso.
El jardín de orquídeas, con plantas rescatadas
del suelo del bosque, un pequeño jardín de
plantas medicinales y otras plantas nativas
atraen a los colibríes y a las mariposas. También
se mejoraron los 12 km de senderos originales y
su señalización. En un día claro, desde la nueva
torre de observación de 12 m de altura ubicada
en el sendero Youth Challenge, se puede
apreciar una vista espectacular del volcán y el
lago Arenal, el golfo de Nicoya y el lago de
Nicaragua (www.reservasantaelena.org).
El coordinador de educación ambiental de la
RBNSE había trabajado conjuntamente con los
estudiantes y profesores del Colegio en el
programa de Turismo Ecológico. Blum (2012)
enfatizó la definición ampliada de educación
ambiental, al incluir la ética y valores
ambientales aplicados en la Reserva Santa Elena
y en el programa curricular de los colegios de
Costa Rica, en comparación con el enfoque de
educación ambiental de la Reserva Monteverde
más orientado hacia la biología en su trabajo con
estudiantes de educación primaria. Sin embargo,
la investigación de Blum se llevó a cabo en el
	
  

año 2003, cuando los enfoques de EA en las dos
organizaciones
empezaron
a
convergir,
prestando ambas más atención a los problemas
de agua, de manejo de residuos en la región, de
las especies amenazadas y al tema de cambio
climático global. La Comisión de Educación
Ambiental de Monteverde (CEAM; ver Sec.
10.8 más adelante), fue creada en el año 2003
bajo el liderazgo de los jefes de educación
ambiental de la Reserva Santa Elena y de la
Reserva Monteverde. También en el 2003, de
manera similar a la Reserva Monteverde, la
Reserva Santa Elena inició un trabajo con cinco
escuelas primarias ubicadas alrededor de la
RBNSE, ofreciendo programas en las escuelas,
talleres para los maestros, e involucrando a los
estudiantes y maestros en actividades. El
programa de EA de la Reserva Santa Elena
también recibe el apoyo del grupo Amigos del
Ambiente, formado en el año 2011. El grupo,
que contaba con 32 estudiantes voluntarios en el
año 2012, estableció un programa de reciclaje en
el Colegio y en la Reserva Santa Elena y se unió
a investigadores de cuatro universidades
públicas de CR para monitorear anfibios, aves,
calidad de aire y agua (Y.M. Arias, com. pers.).
También se monitorean mamíferos con la ayuda
de cámaras trampa y se publican fotos de pumas
y ocelotes en su sitio de internet
(www.reservasantaelena.org/proyectos
[and]
/Boletines). Este grupo se ha unido a los
visitantes y a otros estudiantes para reforestar
áreas alrededor de la Reserva con árboles
donados; desde el 2011 se han sembrado
alrededor de 5000 árboles por año (Y.M. Arias,
com. pers.).
La Junta Administrativa del Colegio continúa
administrando la Reserva Santa Elena y firmó un
nuevo acuerdo de arrendamiento por periodos de
5 años con el ACAT-MINAE (Área de
Conservación Arenal-Tempisque y el Ministerio
del Ambiente y Energía). El Área de
Conservación (una de las 10 divisiones
administrativas del país) había sido nombrada
ACA (Área de Conservación Arenal) e incluía el
Parque Nacional Arenal. En el año 2007 el Área
de Conservación fue reorganizada para incluir
territorios del Río Tempisque, (agregando áreas
como Palo Verde y Lomas Barbudal, que
anteriormente formaban parte del Área de
Conservación Tempisque). El Parque Nacional
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Arenal, fue reubicado como parte de la
undécima área de conservación, nombrada
Huetar Norte (ACAHN). A pesar de que toda la
Reserva Santa Elena se encuentra en ACAT,
cuya oficina central está en Tilarán, algunas
partes de BEN están en tres áreas de
conservación diferentes (Y. Rodríguez, com.
pers., www.acarenaltempisque.org).
La Reserva Santa Elena es miembro de otros
grupos ambientales de la región tales como la
CEAM y el Corredor Biológico Pájaro
Campana. Además, mantiene dos acuerdos de
intercambio internacional con el Parque
Nacional de las Montañas Rocosas en Colorado:
uno desde el año 2012 a través de ACAT, para el
intercambio de visitas de jefes de departamentos
y otro de intercambio de estudiantes de la
Reserva y del Parque en el 2014 para estudiar el
monitoreo científico (Y. Arias, com. pers.).

de pastizales. Al año 2014, la FCC es propietaria
de cuatro reservas de vida silvestre y otras dos
áreas
privadas
bajo
servidumbres
de
conservación, brindando protección a 77.5 ha
(D. Hamilton, com. pers.). Las propiedades de la
FCC y muchas otras áreas han sido reforestadas
mediante el trabajo conjunto con los agricultores
y otros propietarios de terrenos, las
organizaciones conservacionistas, estudiantes y
voluntarios. Su vivero principal está ubicado en
La Calandria, una reserva y estación biológica
privada en Los Llanos. Los proyectos de
investigación incluyen la propagación de
semillas y sobrevivencia, las tasas de
crecimiento, y las prácticas más efectivas y
rentables
para
la
restauración
(www.fccmonteverde.org, Monteverde-instituteblog.org/environmental/2013/9/18/poster…). La
FCC ha producido y distribuido, en forma gratis,
173 000 árboles nativos de 93 especies (D.
Hamilton, com. pers.).
La FCC continúa con su conteo anual del
pájaro campana; desde el año 2009 su descenso
parece haberse reducido; la cantidad de aves se
ha mantenido constantes (D. Hamilton, com.
pers.). Muchas otras aves dependen del corredor,
incluyendo aves migratorias neotropicales tales
como la tangara escarlata (Piranga olivacea), la
pico
grueso
pechirosada
(Pheucticus
ludovicianus), el zorzal del bosque (Hylocichla
mustelina), el bolsero norteño (Icterus galbula)
y varias reinitas migratorias neotropicales. El
Programa Conservación de Aves Migratorias
Neotropicales del Servicio de Pesca y Vida
Silvestre de EE.UU., ha otorgado varias
donaciones a la FCC. BESA y FCER (ver
arriba), junto con la Embajada de Inglaterra, el
Fondo para el Medio Ambiente Mundial (GEF)Programa de Pequeñas Donaciones de las
Naciones Unidas y varios zoológicos de
EE.UU., también han apoyado a la FCC con
donaciones. Muchas otras donaciones y
esfuerzos han llegado por medio de una
organización de estudiantes, The Change the
World Kids (sin fines de lucro en EE.UU.), de
investigadores,
internos
y
estudiantes
(www.fcc.monteverde.org). Recientemente la
FCC, en conjunto con otras organizaciones
conservacionistas, crearon dos proyectos más
grandes: el Corredor Biológico Pájaro Campana

10.6 Organizaciones conservacionistas
nuevas
A.
Fundación
Conservacionista
Costarricense (FCC)
En el año 2002, residentes locales y biólogos
establecieron la FCC para proteger, conectar y
restaurar “hábitats tropicales con énfasis
específico en la vertiente Pacífica deforestada de
Costa Rica, en las áreas críticas para la
sobrevivencia del pájaro campana (Procnias
tricarunculata)” (www.fccmonteverde.org). La
FCC surgió del descubrimiento de George
Powell en la década 1990, de que el pájaro
campana, en peligro de extinción, durante el
periodo posterior a su reproducción depende del
aguacatillo silvestre que crece en los bosques de
la Vertiente del Pacífico. Si bien sus áreas de
reproducción en la Vertiente del Atlántico de
Monteverde están protegidas, el descenso en el
conteo de pájaros campana a partir de 1998 se
atribuyó a la pérdida de hábitat en el bosque
húmedo premontano del Pacífico.
La FCC propuso la creación de un corredor
biológico de 7 km para conectar el Complejo de
Reservas de Monteverde con una zona protegida
más baja, la Cuenca Abangares, creando el
Bosque por Siempre. Se definieron las
estrategias para crear el corredor: la compra de
terrenos, servidumbres ecológicas, cooperación
con los propietarios de tierras, y la restauración
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y la Iniciativa Bioregión Monteverde-Arenal
(ver D y E).
B. ProNativas-Monteverde
La reforestación con especies nativas, en
vez de árboles introducidos de crecimiento
rápido, fue aceptada en forma gradual como la
norma a seguir, pero fue necesaria una nueva
organización para convencer a la gente de
Monteverde sobre las muchas ventajas
ambientales de sembrar plantas ornamentales
nativas y sobre las amenazas por parte de las
plantas exóticas invasoras. En el año 2004
Willow Zuchowski, autora de Plantas Tropicales
de Costa Rica (Tropical Plants of Costa Rica),
fundó la organización sin fines de lucro
ProNativas, que cuenta con el apoyo de las
organizaciones conservacionistas locales y con
fondos del exterior. Ella recolectó semillas y
estacas, construyó invernaderos (en la ACM, en
el CEC y en el IMV) y luego sembró jardines
con la ayuda de voluntarios y de un empleado de
medio tiempo. También creó jardines
demostrativos rotulados alrededor de las
instalaciones, en la Estación Biológica, en
Monteverde Centro, en negocios locales y en
jardines privados. En el CEC, ayudó a establecer
jardines con plantas específicas para atraer los
murciélagos, aves, mariposas y abejas. En el año
2007 creó una Guía Electrónica ilustrada de
Plantas Ornamentales Nativas de Monteverde
(http://efg.cs.umb.edu/efg2/TypePage.jsp) junto
con el Proyecto Guía Electrónica de campo en la
Universidad de Massachusetts, Boston. Estas
actividades llevaron a la formación de la Red
Pronativas en el año 2008 mediante talleres,
conferencias
y
un
sitio
electrónico
(www.pronativas.com, W. Zuchowski, com.
pers.).
C. Refugio de Vida Silvestre Privado CuriCancha
Curi-Cancha, con una extensión de 83 ha, se
abrió en el 2011 en terrenos que la familia
Lowther había comprado en 1970 a Hubert
Mendenhall, uno de los pioneros cuáqueros. Esta
propiedad forma un corredor que conecta BESA
al norte y al este con el terreno propiedad del
IMV y de la FCC y contiene una “mezcla de
bosque virgen, bosque secundario de varias
edades y una parte de pastos” (J. Lowther, com.
pers.). La FCC ha sembrado muchos árboles
nativos que producen las frutas preferidas por
	
  

los pájaros campana y los quetzales. Cuenta con
el reconocimiento legal de Refugio de Vida
Silvestre Privado por parte del MINAE y “busca
ser una empresa sostenible, financiera y
ambientalmente”
(http:
//www.reservacuricancha.com, J. Lowther, com.
pers.). Curi-Cancha es muy popular entre los
guías y turistas porque está menos llena de
visitantes que la Reserva Monteverde (el límite
es de 50 personas por día), hay más áreas
abiertas para mirar animales y el costo de
admisión es más bajo. En el año 2013, CuriCancha
recibió
10
000
visitantes,
proporcionando beneficio económico a 25 guías
y choferes de taxis (M. Ramírez, com. pers.).
D. Corredor Biológico Pájaro Campana
(CBPC)
El Corredor Biológico Pájaro Campana (66
000 ha) crea una conexión entre el Complejo de
Reservas de Monteverde —que abarca tres
cuencas hidrográficas y 11 zonas de vida a lo
largo de la Vertiente del Pacífico— con el Golfo
de Nicoya. En el año 2008, siguiendo propuestas
anteriores de un corredor para proteger
migrantes altitudinales tales como el pájaro
campana y el quetzal, se creó el Consejo Local
con el fin de hacerlo realidad. Los siete
miembros fundadores del CBPC fueron: el Área
de Conservación Arenal-Tempisque (ACATMINAE), la FCC, la RBBNM, el IMV, la
RBNSE y la UGACR. En el año 2009, estas
organizaciones acordaron pagar el salario de un
Coordinador para el proyecto, contratado por
tiempo parcial. Con financiamiento por parte del
Fondo para el Medio Ambiente Mundial-GEF
Programa de Pequeñas Donaciones de las
Naciones Unidas, se elaboró y se inició la
implementación de un plan estratégico con la
misión de restablecer y mantener la conectividad
biológica, la conservación de recursos naturales
y el bienestar de las comunidades locales
(Corredor Biológico Pájaro Campana, Plan
Estratégico 2011-2016).
En el año 2014, el proyecto generó mapas de
las características físicas, biológicas y de uso de
suelos del corredor planeado, mediante uso de
imágenes satelitales y SIG. Se han realizado
monitoreos de la población de aves, así como de
la abundancia y la calidad de agua y se han
producido miles de árboles para la reforestación.
El personal del CBPC está solicitando más

608

fondos para la reforestación con árboles nativos
alrededor de las nacientes de agua. Se facilitan
reuniones y talleres de trabajo con
organizaciones cívicas y comunales ubicadas en
el corredor, para educarles sobre el proyecto
CBPC y conocer de sus preocupaciones. En el
año 2013, había 26 organizaciones afiliadas al
CBPC (Welch 2007, www.cbpc.org, N. Vargas
y R. Guindon, com. pers.)
E. Iniciativa Bioregión Monteverde-Arenal
(MABI)
MABI, el proyecto más reciente en
conservación
colaborativa,
investigación,
educación y desarrollo sostenible, fue
presentado en febrero de 2014, durante una
conferencia en el Instituto Monteverde. P.Raven,
en sus palabras de bienvenida, enmarcó el
enfoque de la conferencia: “De qué manera los
talentos y actividades de tantas organizaciones
con infraestructura permanente en esta región, o
que la visitan repetidamente, podrían convertirse
en una entidad conceptual con más
infraestructura, oportunidades educativas, áreas
conservadas y restauradas más extensas, una
mayor contribución al turismo sostenible y valor
duradero… plenamente integrado con el
bienestar de toda la gente que vive en la región”
(www.iniciativamonteverdearenal.blogspot.com/
2014/02/welcoming-remarks-peter).
La iniciativa surgió del simposio organizado
por Nalini Nadkarni en la reunión conjunta del
50 aniversario de la Asociación para la Biología
Tropical y la Conservación (ATBC, por sus
siglas en inglés), y la Organización de Estudios
Tropicales (OET), celebrada en San José, Costa
Rica en junio del año 2013. Con el título, “La
tormenta perfecta: sinergismos educativos,
conservacionistas y comunales para la
investigación
de
ecología
tropical
en
Monteverde, Costa Rica”, la sesión incluyó
presentaciones por parte de seis residentes de
Monteverde
con
diferentes
perspectivas
institucionales (ATBC programa web en línea
para S-11, 25 de junio del 2013). Se examinaron
las interacciones especiales en Monteverde entre
“conservación,
educación,
ecoturismo,
conciencia cívica y espiritualidad” que hicieron
de Monteverde una ubicación tan productiva
para la investigación científica, a pesar de que
no se contaba con una estación biológica
importante (N. Nadkarni, com. pers., ver
	
  

Nadkarni y Wheelwright 2000). ¿De qué manera
se podría mejorar el éxito de Monteverde y
cómo podría servir de modelo para las áreas
tropicales aledañas y otras áreas más lejanas?
MABI atrajo a 55 participantes, entre ellos
representantes de todas las organizaciones
mencionadas en esta actualización y otras de la
bioregión más extensa como MINAE-SINAC;
AyA de Santa Elena, las Universidades de
Georgia, Texas A&M, Brown, California,
Stanford, Utah y Vermont en Estados Unidos y
la Universidad Nacional de Costa Rica, la
Escuela para Estudios de Campo, FCER;
Conservation
International
y
Nature
Conservancy
(www.iniciativamonteverdearenal.blogspot.com/
2014/02/instituciones invitadas-invited.html). La
conferencia dio inicio con presentaciones de
carteles por parte de las diferentes
organizaciones para que todos conocieran el
enfoque, las prioridades y las actividades de
cada una de ellas. El punto focal fue forjar
“enlaces de comunicación entre los grupos
existentes” (N. Nadkarni, com. pers.).
Los participantes trabajaron en el desarrollo
de una visión común. Las discusiones más
detalladas se llevaron a cabo en comités:
educación, conservación, investigación, mapas,
comunicaciones y financiamiento. Los líderes de
cada comité formaron un Comité de
Coordinación. El blog de la conferencia enmarca
los retos, las soluciones posibles y las propuestas
del
comité
(www.iniciativamonteverdearenal.blogspot.com/
2014.02 _01_archive.html). El comité de
investigación está desarrollando un sitio
electrónico donde los científicos puedan publicar
sus proyectos y datos de investigación. Un paso
clave es encontrar fondos para contratar un
coordinador; además, se está organizando una
conferencia de seguimiento para el año 2015 (N.
Nadkarni, com. pers.).
10.7.
Educación
ambiental
y
sostenibilidad
a
nivel
académico
universitario
para
estudiantes
norteamericanos y de otros países
Costa Rica se ha convertido en el destino
líder de los programas de estudio en el exterior
para Latinoamérica (Dyer 2014, Institute of
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International Education 2014). Monteverde ha
sido un imán para los cursos de nivel
universitario, empezando desde 1971 con el
curso Biología tropical de la OET para
estudiantes graduados (Burlingame 2002). El
Instituto Monteverde ha ofrecido programas para
estudiantes internacionales desde 1987 y durante
los últimos 15 años se han creado otras tres
instituciones similares.
A. El Instituto Monteverde (IMV)
El IMV ha desarrollado su misión de
“educación para un futuro sostenible”,
ofreciendo un amplio rango de cursos con el
respaldo de muchas alianzas institucionales.
También pone en práctica la sostenibilidad y la
conservación en su propio campus y a través de
sus cursos e interacciones con la comunidad.
Asimismo ha motivado a los estudiantes,
investigadores, pasantes, y voluntarios a
desarrollar proyectos de investigación que
generen información y opciones para ayudar a
las comunidades a enfrentar los temas
apremiantes. El IMV ha beneficiado en forma
sustancial la educación, la cultura y la economía
de las comunidades (Burlingame 2013, IMV
Informes
Anuales,
www.monteverdeinstitute.org).
A finales del año 2013, el IMV había
ofrecido casi 480 cursos (largos y cortos) para
una cantidad aproximada de 8900 estudiantes.
Actualmente se manejan unos 25 cursos por año
(F. Lindau, com. pers.). El Programa de Estudios
en el Exterior de la Universidad de California,
Biología Tropical y Conservación, impartido en
forma consistente desde 1987, en dos semestres
cada año, es el que ha mantenido la mayor
cantidad de estudiantes. Continuando con los
cursos largos, “Futuros Sostenibles” (FS),
dirigido a estudiantes de pregrado de niveles
superiores y estudiantes graduados en
arquitectura, planificación y arquitectura de
paisaje, quienes se dedican a proyectos de
aprendizaje a través del servicio (service
learning) para desarrollar su conocimiento y
habilidades al trabajar en forma voluntaria en la
planificación y diseño de proyectos de apoyo a
las comunidades y a las instituciones. Los
proyectos han incluido desde los diseños para
instalaciones específicas (entre ellas las del
IMV) hasta la “planificación de escenarios” a
gran escala, así como parcelar y dar seguimiento
	
  

al desarrollo en la zona y otros escenarios
mirando hacia el futuro. Una alianza creada en el
año 2001 con la Universidad del Sur de Florida
resultó en un nuevo curso anual sobre
“Globalización y Salud Comunitaria”. En el año
2009 se inició un programa semestral
interdisciplinario
llamado
“Globalización,
desarrollo y ambiente” como una empresa
conjunta entre Mount Holyoke y Goucher
Colleges. El programa Rutas Vivientes:
Ecología Tropical, Desarrollo y Justicia Social
(2011-2013) se enfocó en el impacto de las
políticas nacionales e internacionales sobre la
sostenibilidad local, la conservación y la justicia
social. El IMV también colabora con otras
organizaciones asociadas para ofrecer servicios
personalizados (F. Lindau, com. pers.,
Burlingame 2013).
En el año 2009, el campus del IMV
alcanzaba una extensión de 24 ha; dos años más
tarde el IMV y la FCC iniciaron la
administración conjunta de la recién creada
Reserva Conmemorativa Dwight y Rachel
Crandell, con 14 ha y adyacente a los terrenos
del campus (D. Hamilton, com. pers.). Esta
reserva forma un corredor que se conecta con las
62 000 ha de reservas de bosque privado
protegido conocidas como el Complejo de
Reservas Monteverde.
En el año 2002 se agregó al edificio
principal una nueva sección para la biblioteca
John y Doris Campbell; junto a esta sección está
ubicada una pequeña sala de clases construida en
2002 por la Escuela Fox Maple de Construcción
Tradicional (Maine) usando árboles exóticos. En
el 2012, mediante un proyecto de colaboración
entre artesanos locales, voluntarios y cursos del
IMV, se construyó una nueva sala externa de
clases, con estructura armada en madera y
paredes de vidrio, (Burlingame 2013,
www.monteverde-institute.org/facilities-at-mvi).
La construcción sostenible se ha complementado
con la práctica de sostenibilidad en el IMV,
según se detalla en su sitio electrónico. El IMV
ha colaborado con las familias anfitrionas que
brindan hospedaje a estudiantes para ayudarles a
mejorar la eficiencia energética en sus viviendas
y promover el reciclaje y compostaje de
residuos.
En el año 2013 los estudiantes, junto con
voluntarios,
crearon
huertas
orgánicas
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demostrativas alrededor de la nueva sala de
clases, las cuales incluyen un jardín de hierbas y
hortalizas, una huerta de ojo de cerradura,
huertas de lluvia (usando agua de la lluvia
recogida en el techo del edificio), un
invernadero para plantas nativas y un semillero
de árboles nativos para reforestación. Las
plantas nativas y los arbolitos se siembran en el
campus del IMV y también se donan a gente de
la comunidad para su uso. Los voluntarios
identificaron los árboles ubicados detrás del
edificio principal del IMV para establecer un
arboreto. Los jardines demostrativos serán
usados también para experimentos de técnicas
de agricultura sostenible y proporcionarán
oportunidades
educativas
e
información
nutricional para los estudiantes del IMV, el
personal y para las comunidades locales (D.
Hamilton, com. pers.; www.monteverdeinstitute-blog.org).
Desde su inicio, el IMV se interesó en
fomentar, facilitar y aplicar la investigación en
la región. Las investigaciones realizadas por
parte de estudiantes y profesores internacionales,
junto con personal del IMV y el apoyo de otras
personas de la región, se mantienen al alcance de
otros investigadores y de la comunidad mediante
presentaciones de los resultados de la
investigación y la colección de informes de
investigación en la biblioteca, muchos de los
cuales ya están digitalizados. En el año 2008, el
IMV inició su Programa Integrado de Recursos
Hídricos el cual se ha desarrollado alrededor de
las preocupaciones sobre uso del agua y la salud
pública. Este programa también lleva a cabo
educación y extensión comunal, en forma
particular por medio de su programa Adopte una
Quebrada, el cual supervisa el seguimiento
mensual de recolección de datos en quebradas y
los informes anuales por parte de los estudiantes
de tres colegios locales. El estudio "Impacto de
los cambios económicos en los hábitos de
alimentación y salud nutricional en Monteverde,
Costa Rica: la mezcla de agricultura y turismo”
comenzó en el año 2008 con financiamiento de
la National Science Foundation y la
colaboración de la Universidad del Sur de
Florida (USF). Los datos obtenidos indicaron
que con el incremento en la participación de las
familias en el turismo también aumentaron los
problemas de inseguridad alimentaria y de salud.
	
  

En el año 2012 el IMV decidió promover la
nutrición de calidad por medio de huertas
demostrativas y del programa “Monteverde en
movimiento” para estimular más el ejercicio
físico (Burlingame 2013).
El Instituto Monteverde ha usado los ingresos
de sus cursos internacionales para apoyar los
programas que extiendan la educación, el
bienestar, el desarrollo sostenible y experiencias
culturales enriquecedoras en Monteverde y sus
comunidades
aledañas
(Monteverdeinstitute.org/current-projects para enlace a PDF:
Community Initiatives and Programs). También
ha colaborado con el Consejo de Distrito en la
construcción de aceras peatonales seguras a lo
largo de la calle principal. En el año 2012, el
IMV abrió sus puertas a un nuevo grupo de
jóvenes locales entre los 12-15 años, para
ofrecerles una experiencia de campamento.
Durante la misma, líderes entre los 16-20 años y
adultos voluntarios provenientes de siete
comunidades de la región ayudan a los más
jóvenes en actividades de diversión y
participación en servicio comunitario y a
“desarrollar enlaces educativos y saludables
entre los jóvenes de Monteverde y los miembros
de la comunidad”. Este programa se ha
convertido
en
un
evento
anual
(www.monteverde-institute.org/summer-camp).
El IMV ha brindado beneficios financieros
directos al personal, los profesores, choferes de
taxis, cocineras, guías y a las familias anfitrionas
de los estudiantes, así como a los propietarios y
empleados de los establecimientos turísticos y
de otras empresas. En el año 2010, el IMV pagó
más de $350 000 a proveedores locales de
servicios (Wilkins 2011). Estos pagos a su vez
fluyen en la economía de la comunidad, igual
que el dinero gastado por los profesores,
estudiantes e investigadores internacionales.
Algunos miembros de la comunidad han
recibido beneficios tales como becas para
participar en cursos del IMV o de apoyo (a
empleados del IMV) para continuar su
educación.
En el año 2005 el IMV enfrentó serias
dificultades económicas debido al crecimiento
de su carga financiera (por la construcción de su
nuevo edificio, la ampliación de la biblioteca y
la compra de terrenos), al mismo tiempo que
decrecía el ingreso proveniente de los cursos. Al
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inicio del 2006 la Directora del IMV, en
conjunto con la Junta Directiva, estableció
disminuciones drásticas a los gastos mediante la
reducción importante de la planilla de personal,
la venta o liquidación de algunas propiedades y
la ampliación de esfuerzos para aumentar los
ingresos y encontrar nuevas alianzas para
ofrecer cursos en forma regular. Un IMV más
enfocado y más austero canceló sus deudas en el
año 2008 y comenzó una expansión exitosa de
su base financiera (más cursos y más
estudiantes) y la ampliación de su proyección
comunitaria. En el año 2009, la Directora
reactivó la organización sin fines de lucro en
EE.UU., Alianza para el Instituto Monteverde
(AIMV) (Burlingame 2013).
B. Consejo de Intercambio Educativo
Internacional (CIEE, por sus siglas en inglés)
El CIEE es una organización sin fines lucro
en EE.UU. que ha facilitado intercambios
internacionales entre muchos países desde 1947
(www.ciee.org). En Costa Rica, CIEE tiene su
base en Monteverde, donde empezó a ofrecer un
Programa de Ecología Tropical y Conservación
en conjunto con el IMV en 1989. Allan Masters
fue nombrado director en 1993 y supervisó la
expansión del programa a cursos semestrales en
1996. El IMV facilitó la enseñanza de español
hasta 1999, a partir del cual CIEE se convirtió
en un programa independiente. En el año 2007 el
CIEE agregó el Programa de Sostenibilidad y
Medio Ambiente, con Karen Masters como
directora. El CIEE se trasladó a su propio Centro
de Estudios en Cerro Plano donde cuenta con
salas de clases, área de reuniones, una
biblioteca, equipos de cómputo, construcción
amigable con el ambiente y jardines de plantas
nativas; los estudiantes se hospedan con
familias. El Programa de Ecología tiene cursos
en la Estación Biológica (www.ciee.org/studyabroad/costa-rica/Monteverde/sustainabilityenvironment). Ambos programas realizan
extensas giras de campo en las Vertientes del
Pacífico y Atlántico (A. Masters y K. Masters,
com. pers.).
El Programa de Ecología Tropical y
Conservación está diseñado para los estudiantes
de la carrera de biología, e incluye cursos de
biología, conservación, español y un curso que
explora el impacto histórico de los humanos
sobre los sistemas tropicales, incluyendo las
	
  

culturas indígenas, la colonización Europea, los
hacendados y agricultores, los ecoturistas y
conservacionistas (A. Masters, com. pers.,
detalle de cursos e informes en el sitio
electrónico). Los textos completos de todos los
informes de investigación, desde el año 2004,
están disponibles en la colección digital de la
biblioteca del IMV; cada informe contiene un
resumen en inglés y español y se pueden buscar
temas específicos por palabras claves (M.
Leitón,
com.
pers.;
www.monteverdeinstitute.org/mv-digital-collections
Tropical
Ecology).
El programa de sostenibilidad incluye cursos
en biología de la conservación, política, historia
natural, español y sostenibilidad (K. Masters,
com. pers.). Los estudiantes llevan a cabo
proyectos tales como la construcción de un
biodigestor y una letrina abonera seca para una
finca cafetalera, el diseño de invernaderos y
jardines de plantas nativas. También han
construido humedales para el tratamiento de
aguas grises, crearon un sitio electrónico y
mapas de las parcelas reforestadas para la FCC
aplicando la tecnología SIG y colaboraron con la
empresa Hidropónica de Monteverde en el tema
de fertilizantes alternativos renovables (K.
Masters, com. pers.).
C. Universidad de Georgia, Costa Rica
(UGACR)
En el año 2001, la Fundación Universidad de
Georgia compró la propiedad Estación Biológica
y Ecolodge San Luis, de 63 ha, para desarrollar
un campus satélite de UGA. Esta propiedad,
colindante con la RBBNM y con el BEN, se
compone en un 60% de bosque, un 30% en áreas
de producción sostenible y 10% en área
edificada (Q. Newcomer, com. pers.). La misión
de
UGACR
"es
enriquecer
nuestro
conocimiento, por medio de la instrucción, la
investigación y el servicio, acerca de las
interacciones que existen entre los seres
humanos y el medio ambiente, dando énfasis
particularmente a los conceptos de sostenibilidad
socio-cultural,
ambiental
y
económica”
(www.dar.uga.edu/costa_rica).
Durante los siguientes diez años, UGACR
construyó la infraestructura del campus con un
enfoque en sostenibilidad. Cuenta con sistemas
de aire acondicionado en: un laboratorio con
equipo básico, una colección de insectos, el
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laboratorio SIG y en el herbario, el cual incluye
la vasta colección donada por William Haber.
Las aulas de clases, cerradas y abiertas, están
equipadas con equipo electrónico de última
tecnología. También cuenta con tres estaciones
meteorológicas, una de las cuales carga los datos
en tiempo real en el sitio de Internet; la fibra
óptica y WiFi conectan el campus a la red
Internet. Los estudiantes se alojan en cuatro
dormitorios estilo bungalow, los profesores,
investigadores y residentes en pasantías, tienen
sus propias residencias. La capacidad sostenible
es de 60 huéspedes por día (Q. Newcomer, com.
pers.). El restaurant, el laboratorio de cómputo,
la biblioteca y algunas oficinas están ubicados
en el edificio Centro Estudiantil. Entre las
actividades opcionales están un centro de
recreación, canchas para varios deportes y 3 km
de senderos. Los estudiantes de UGA en cursos
de paisajismo y arquitectura diseñaron un jardín
botánico de 1.5 ha, el cual incluye plantas
medicinales y un arboreto. UGA remodeló el
Ecolodge San Luis, de 12 dormitorios, y en el
año 2012, obtuvo el galardón de 4 hojas por
parte del programa de Certificación para la
Sostenibilidad Turística del ICT (Informe de
Sostenibilidad de UGA 2010 & 2013, Q.
Newcomer y A. Cruz, com. pers.).
UGACR empezó a registrar los objetivos y
mejoramientos en la sostenibilidad del campus
en el año 2010 (www.dar.uga.edu/costa_rica). El
campus cuenta con una finca orgánica que
produce el 15% del consumo de alimentos. Los
residuos pecuarios se procesan en un
biodigestor,
instalado
como
proyecto
demostrativo para agricultores locales. En el
2013 se instaló un biodigestor grande en el
campus para procesar todos los residuos
humanos, el cual produce gas metano usado
como combustible para el equipo de cocina y el
97% del agua usada se devuelve limpia al
bosque (A. Cruz, com. pers.). Un vivero de
árboles nativos (iniciado por la FCC y
continuado por UGACR) produce cada año entre
4000-5000 arbolitos de 50 especies nativas que
se donan para proyectos de reforestación. Se han
sembrado más de 30 000 árboles en fincas de
San Luis y de otras elevaciones, algunos por
estudiantes, para disminuir la huella de carbono
generada
por
su
visita
al
Campus.
(www.dar.uga.edu/costa_rica/index.php/site/sust
	
  

ainability_initiatives, Q. Newcomer y L.
Ramírez, com. pers.)
UGACR organiza alrededor de 25 programas
por año para estudiantes de UGA (semestrales y
de corto periodo), que representan 40 disciplinas
y 11 facultades con un total de 250-275
participantes y 75 profesores y asistentes. Estos
programas
incluyen:
Biología
Tropical,
Aprendizaje a través del servicio en
Reforestación Tropical, Medicina Veterinaria,
Sostenibilidad
de
los
Agro-ecosistemas
Tropicales, Antropología Ambiental, Estudios
Latinoamericanos y Caribeños, y Teatro y Cine.
(www.dar.uga.edu/costa_rica). Además, cada
año se brindan cerca de 40-45 programas cortos
(de 5 días en promedio) para otras instituciones
como la OET, en los que participan alrededor de
1200 estudiantes y profesores. En el periodo
fiscal 2013- 2014 más de 700 turistas se
hospedaron un promedio de cuatro días en el
Ecolodge, con sus comidas en el restaurante y
participando en las actividades del campus (Q.
Newcomer,
com.
pers.,
www.dar.uga.edu/costa_rica).
La
UGACR
promueve en forma activa la investigación en el
área,
brindando
información
sobre
la
infraestructura, el apoyo logístico, alianzas
institucionales, sitios de investigación; la lista de
los proyectos de investigación se puede ver en
www.dar.uga.edu/costa_rica.
La participación y servicio comunitario están
incluidos en la misión de UGACR. El 25% de la
comida y muchos servicios se compran a
proveedores locales. UGACR, en conjunto con
el IMV, recaudó fondos para instalar 12
biodigestores en fincas pequeñas en San Luis;
sus estudiantes y otros voluntarios aportaron
mano de obra para la instalación y ayuda a las
escuelas de San Luis (UGACR Plan Estratégico
2013, Q. Newcomer, com. pers.). UGACR es un
miembro activo del CBPC y realiza
investigaciones sobre la calidad del agua en
cinco sitios en cada uno de los 3 ríos en el
corredor y ha contribuido creando mapas del
corredor usando la tecnología SIG (A. Cruz,
com. pers.).
D. Texas A&M-Centro Soltis (TAMUSoltis)
Texas A&M abrió su Centro de Investigación
y Educación de 117 ha en el 2009; el mismo se
encuentra ubicado en San Isidro de Peñas
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Blancas, San Ramón, junto al límite del lado
este
del
BEN
(www.soltiscentercostarica.tamu.edu). El Centro
TAMU-Soltis busca: “entrenar generaciones
sucesivas de estudiantes de Texas A&M con el
apoyo del aprendizaje práctico de campo;
catalizar y facilitar la investigación crítica e
innovadora en las ciencias biológicas, físicas y
sociales; (y) servir como un importante sitio
internacional para la investigación y la
educación en temas de sostenibilidad y la
custodia
de
los
recursos
naturales”
(www.soltiscentercostarica.tamu.edu/content/mi
ssion-vision-and-objectives).
El terreno y las instalaciones del Centro
fueron donados al sistema TAMUS por Bill y
Wanda Soltis. Bill, graduado de TAMU, viajó a
Costa Rica por asuntos de negocios y empezó a
comprar terrenos cerca del BEN para
preservarlo. El Sr. Soltis donó 16 ha que estaban
deforestadas y las reforestó para el campus,
estableció un arrendamiento gratuito por 100
años sobre 100 ha de bosque primario y
secundario, limitante con el BEN, de su
propiedad conjunta con otros asociados (E.
González, com. pers.) y además de eso, financió
los costos de construcción del Centro usando los
diseños hechos por estudiantes de arquitectura
en TAMU. El edificio académico cuenta con un
laboratorio, tres aulas para clases, una biblioteca,
servicios de cómputo y WiFi, oficinas, un
restaurante, y ocho dormitorios con capacidad
máxima para 56 personas. Todas las
instalaciones son accesibles para personas con
discapacidades
(www.soltiscentercostarica.tamu.edu).
El Centro es anfitrión de los cursos
manejados por profesorado del TAMU con
enfoque en Diseño Ambiental, Manejo de aguas,
Estudios de Campo en Biología Tropical y
Cartografía. También se proveen programas de
aprendizaje a través del servicio comunal; en el
2010, un grupo de Ingenieros sin Fronteras del
TAMU construyó un laboratorio de cómputo
para la escuela de San Juan de Peñas Blancas.
Estudiantes del Colegio de Educación de TAMU
establecieron un Programa de Inglés como
segundo idioma para niños locales y donaron
libros
en
inglés
a
la
escuela
(www.soltiscentercostarica.tamu.edu).
Otras
escuelas y organizaciones, tales como la OET,
	
  

han traído al Centro Soltis cursos, talleres y
tours
para
grupos
(www.soltiscentercostarica.tamu.edu).
Desde el año 2007, geógrafos y otros
investigadores están elaborando mapas para
establecer puntos de referencia en las 100 ha de
bosque, recopilando datos sobre la biota, listas
de especies y recogiendo los datos de una
estación meteorológica que carga la información
en
línea
en
tiempo
real
(www.soltiscentercostarica.tamu.edu).
Los
científicos de Monteverde han contribuido con
la investigación de base; D. Hamilton y R.
LaVal recolectaron vertebrados y B. Haber
recolectó insectos para su Guía Electrónica de
Campo (D. Hamilton, com. pers.). La mayoría
de los investigadores actuales son provenientes
de TAMU. El director anima a más
investigadores a usar el sitio, ya que el mismo
proporciona un ambiente único y rico para la
investigación y las actividades educativas (E.
González, com. pers.).
10.8 Educación ambiental
escuelas públicas y privadas

en

las

A. EA en escuelas de la región
Monteverde-Resumen
EA en las escuelas locales de primaria y
secundaria presta más atención a temas de agua
y residuos, el cambio climático, las especies
amenazadas y la vida sostenible (Blum 2012).
Las escuelas de primaria (primero a sexto grado)
financiadas por el gobierno incluyen dos
escuelas en Santa Elena y Cerro Plano y unas 20
más en los pueblos aledaños. El Colegio Técnico
Profesional de Santa Elena ofrece programas
especializados en agricultura, turismo ecológico,
servicios de alimentación, además de las
materias académicas tradicionales (ver Sec.
10.5). Su sitio web afirma: “Nuestro principal
objetivo en la enseñanza es la protección de la
naturaleza
y
sus
recursos”
[www.colegiosantaelena.org; traducción de la
autora]. En la región hay otras tres escuelas
bilingües privadas, acreditadas por el Ministerio
de Educación Pública (MEP): la Escuela de los
Amigos de Monteverde (MFS), El Centro de
Educación Creativa (CEC) y El Centro
Educativo Adventista de Monteverde. Todas las
escuelas de la región tienen un currículo básico
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diseñado por el MEP, que incluye la educación
ambiental. El personal docente de las escuelas
primarias carece de entrenamiento necesario y
recursos para la EA y depende de los programas
en las dos reservas del bosque nuboso (Blum
2012). La Comisión de Educadores Ambientales
de Monteverde CEAM (ver adelante) colabora
en la coordinación de actividades de EA.
Una nueva iniciativa en sostenibilidad, con la
participación de estudiantes de bachillerato,
nació gracias a una donación del Fondo
Comunitario Monteverde al Colegio en el 2014,
dirigido a construir un biodigestor para procesar
los residuos pecuarios del programa de
agricultura, en vez de descargarlos en las
quebradas locales. Este biodigestor producirá
gas metano que será usado como combustible en
la cocina del programa de servicios de
alimentación (www.monteverdefund.org/mcfnewsletter-January -2014). Los estudiantes de
los tres colegios participan en el programa de
Adopte una Quebrada, ofrecido por el IMV, en
el cual se realiza un seguimiento mensual de la
salud de las quebradas locales.
B. Escuela de los Amigos de Monteverde
(MFS)
La MFS cuenta con 115 estudiantes, desde el
pre-Kínder hasta el duodécimo grado en 20132014 (C. Evans, com. pers.). Esta escuela se
fundamenta en los valores cuáqueros, entre ellos
el concepto de “la custodia de la tierra
(stewardship); la escuela promueve la
apreciación y conexión con el mundo natural. Al
aumentar
la
conciencia
de
nuestra
interdependencia con toda la vida en la tierra,
tratamos de usar el agua, la tierra, y otros
recursos de una forma sabia. Nuestra
determinación se amplía con la belleza natural y
con la biodiversidad que nos rodea”
(www.mfsschool.org/about-us). Los estudiantes
realizan giras de campo a las reservas y
presentaciones educativas de la naturaleza. En su
último año de colegio llevan a cabo un proyecto
independiente, e.g., seguir una quebrada desde
su origen hasta el mar, o investigar sobre el
programa local de reciclaje. Los estudiantes del
colegio organizaron el reciclaje en la escuela.
C. El Centro de Educación Creativa
(CEC)
El CEC, creado en 1991, cuenta con 200
estudiantes y es la única escuela en la región
	
  

dedicada a “aprender el lenguaje del futuro
sostenible” mediante la educación ambiental y la
custodia
del
terreno
en
el
campus
(www.cloudforestschool.org, Burlingame 2013).
EL CEC adquirió su campus de 46 ha a través de
un préstamo de la Nature Conservancy USA,
para establecer un precedente de servidumbres
de conservación en Costa Rica. Esta
servidumbre estableció una protección estricta
para la finca (72% de bosque). En el año 2003 se
establecieron las normas de “construcción
verde” para las construcciones nuevas y se
aplicaron ese año en la construcción del kiosco
(se instaló el primer panel solar en Monteverde)
y en todas las construcciones subsecuentes
(Burlingame 2013).
Una vez que el CEC se constituyó en
propietario legal del campus, se contrató un
custodio de terrenos (land steward) y maestro de
educación ambiental para monitorear el plan de
uso de terrenos y trabajar conjuntamente con la
coordinadora de EA, el personal y los
voluntarios para integrar las actividades de
custodia de la tierra en el currículo. Hasta el
2013, se habían sembrado más de 14 000 árboles
nativos (M. Brenes, com. pers.). Los voluntarios
construyeron y dieron mantenimiento a los
senderos e hicieron mapas de todas las áreas
reforestadas (CEC Rainbow Spring 2014). La
finca y la huerta orgánica, las instalaciones para
abono de lombriz, dos invernaderos, y jardines
de plantas nativas, un jardín de plantas
medicinales y los jardines temáticos para atraer
murciélagos, mariposas, abejas, colibríes y aves,
brindan recursos adicionales para la EA.
La educación ambiental ha tenido siempre un
papel central en el currículo del CEC.
Recientemente, el coordinador de EA introdujo
temas para cada grado, fundamentado en la
Educación Nacional para la Sostenibilidad,
Normas de Aprendizaje para Estudiantes de
kínder a 12ºgrado (L. Grenholm, com. pers.;
s3.amazonaws.com/usp_site_uploads/resources/
123/USP_EFS_standards_V3_10_09.pdf). Esto
forma parte de un “currículo ascendente que
permite un acercamiento interdisciplinario al
aprendizaje sobre el medio ambiente, la sociedad
y la economía para los estudiantes del CEC,
empezando desde la edad de tres años” (CEC
Rainbow Fall 2013). La custodia de la tierra
forma parte integral de la EA, los estudiantes
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cuidan el campus cada día y mantienen un
programa de reciclaje en todo el campus. Ellos
también realizan giras de campo a las reservas
locales y presentaciones de la naturaleza.
El CEC está inscrito en el Programa Bandera
Azul del ICT (L. Grenholm, com. pers.). En el
año 2013, el CEC estableció una nueva alianza
con UNION VARSAN S.A., dueña de una finca
local de agricultura sostenible, para ofrecer
oportunidades de pasantías, prácticas de campo
y tours educativos a sus estudiantes; esta
empresa está comprometida a “ofrecer a los
jóvenes una carrera alternativa al turismo" (CFS
Rainbow Spring 2013, G. Vargas, com. pers.).
D. CEAM
La Comisión de Educación Ambiental de
Monteverde (CEAM) está formada por un grupo
cooperativo
de
educadores
ambientales
establecido en el año 2003 por acuerdo entre la
RBBNM, la RBNSE, el BEN, el ACAT, el
gobierno local y la Oficina de AyA
(www.ceamonteverde.weebly.com).
Esta
comisión coordina actividades sobre el medio
ambiente, ayuda a crear más conciencia
ambiental y contribuye a la sostenibilidad.
Durante los años 2005-2009, CEAM patrocinó
un concurso anual de historias ecológicas
escritas por estudiantes de 14 escuelas; las 15
mejores historias de todos los concursos se
publicaron en el 2014, con el patrocinio del
gobierno local y de BESA (M. Díaz, com. pers.).
La CEAM, bajo el liderazgo de M. Díaz de la
RBBNM y de Y.M. Arias de la RBNSE,
organizó un programa de capacitación de tres
años para personas interesadas en asuntos
ambientales y de educación. Los talleres fueron
patrocinados por ACAT y el Servicio de Pesca y
Vida Silvestre de EE.UU., y contaron con la
participación de 103 personas provenientes de
organizaciones conservacionistas, del gobierno
local y de otras agencias en la región (Menacho
2010). La Comisión Regional de Educación
Ambiental (CREA), afiliada al ACAT), cuenta
con más de 40 organizaciones activas en su red
(www.ceammonteverde.weebly.com/integrantes.
html).
10.9
Conclusión:
Lecciones
Monteverde
y
temas
para
investigación futura

	
  

A. Recomendaciones para seguimiento
futuro
Las organizaciones ambientales y las
actividades sobre la conservación son áreas ricas
para el análisis histórico y la documentación.
Muchas de las organizaciones presentadas en
esta actualización tienen más de veinte años y la
calidad de sus registros iniciales se está
deteriorando. Esta historia debe ser preservada
en forma digital, preferiblemente en una
ubicación centralizada. Sería ideal contar con
una sola base de datos electrónicos, con registros
actualizados y los enlaces activos de todas las
organizaciones.
AyA Santa Elena y ACAT, con sede en
Tilarán, se han convertido en actores
importantes para la conservación, la EA y el
desarrollo sostenible; ambas organizaciones
participan en la MABI. La evolución de estas
organizaciones regionales emergentes (e.g.,
CBPC y MABI) debe tener un seguimiento. Los
programas de EA iniciaron en la ACM en 1986,
en la RBBNM en 1992 y en el CEC a inicios de
la década de 1990. Esos primeros estudiantes
ahora son adultos; se debe evaluar el impacto de
la EA en sus vidas.
Recomendaciones para proyectos especiales:
a) una historia de la comunidad Finca La Bella;
b) análisis de la evolución de asuntos y actores
vinculados al tema del agua en la región de
Monteverde; c) experimentos en agricultura
sostenible y orgánica en la región; d) la
evolución de redes personales para enlaces entre
organizaciones conservacionistas y su impacto
en la construcción de una base para la toma de
decisiones consensuadas.
Hay muchos temas para explorar sobre el
crecimiento del turismo en la región de
Monteverde, empezando con una estimación de
la cantidad de turistas en Monteverde para
evaluar su impacto ambiental, incluyendo el
agua y los residuos generados. Esto también es
crítico para entender el impacto de la
pavimentación de la carretera que sube la
montaña. Un estudio sobre el crecimiento del
turismo de aventura en la región y los efectos del
sistema de comisiones, demostrará la
contribución económica de este sector a la
región. ¿Qué tan sostenibles son las empresas
turísticas? ¿Cómo definen, valoran, miden e
implementan la sostenibilidad? Las respuestas a

de
la
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estas preguntas vendrán de encuestas y
cuestionarios
de
ciencia
sociales,
cuidadosamente diseñados, lo cual nos lleva a
otra cuestión: MABI está en proceso de
establecer una base de datos de investigadores e
investigaciones científicas; por lo tanto debería
incluir a los científicos sociales. Finalmente, esta
actualización ha mostrado que en los últimos
quince años han ocurrido grandes cambios y por
consiguiente, se hace necesario un mecanismo
para agregar la información nueva a esta
actualización en línea, al menos cada cinco años.
B. Fracasos o problemas de las
organizaciones conservacionistas
"Hay múltiples visiones y prácticas del
ambientalismo funcionando en un escenario
regional de cambios sociales, económicos,
políticos y ecológicos complicados” (Vivanco
2006). Las organizaciones conservacionistas no
han hecho un esfuerzo suficiente para
comprender las diversas visiones y prácticas. “El
hecho de que muchos residentes ven los bosques
ahora protegidos fuera del alcance para su propia
recreación y provecho, refuerza la autoridad de
las organizaciones ambientalistas que patrullan
estos terrenos, pero estimula conversaciones en
voz baja sobre futuras invasiones de tierras”
(Vivanco 2006). Otra antropóloga analiza los
conflictos
entre
los
valores
de
los
conservacionistas y los costarricenses más
urbanos de Santa Elena y Cerro Plano, con sus
asociaciones de desarrollo y su entendimiento de
la sostenibilidad en términos más sociales y
económicos
(Blum
2012).
Algunos
costarricenses resienten la falta de acceso a la
información de las investigaciones científicas
generadas en Monteverde, pero disponibles
solamente en inglés y en revistas especializadas
inaccesibles localmente (Blum 2012).
Algunos
piensan
que
el
acelerado
crecimiento del turismo, especialmente el
turismo de aventura, está destruyendo lo especial
que tenía Monteverde. La multitud de turistas en
la RBBNM y en otros puntos de atracción, las
vallas publicitarias, y el tráfico más pesado, son
algunos problemas asociados. Además de lo
anterior, el turismo y el crecimiento de la
población asociado al mismo han causado
tensión sobre las fuentes de agua potable,
aumento de la cantidad de residuos y recargo de
la infraestructura.
	
  

La estabilidad financiera sigue siendo un
problema
persistente
para
muchas
organizaciones
conservacionistas
en
Monteverde. Estos problemas se magnificaron
ante la caída de la economía global a partir del
2009; en el caso de Monteverde, esto derivó en
disminución del turismo y de las donaciones
internacionales. Las organizaciones están
conscientes de que necesitan desarrollar fondos
de fideicomiso y fuentes de financiamiento más
estables.
C.
Éxitos
de
las
organizaciones
conservacionistas (actualizaciones de la
sección del capítulo 10.8.1)
1. Una medida tradicional del éxito de la
conservación es la cantidad de bosque que se ha
adquirido. Hasta el año 2014, BESA, RBBNM,
BEN, RBNSE, Curi-Cancha, y la FCC habían
comprado 27 650 ha; estas reservas forman parte
de la Zona Protectora Arenal-Monteverde, de 70
000 ha. La mayor parte de ellas están incluidas
en las 395 046 ha de ACAT, bajo alguna forma
de protección.
2. Las reservas contratan a residentes locales
para los puestos de guardaparques sin armas,
quienes procuran mantener buenas relaciones
con la gente que vive cerca de las reservas, pero
a la vez proteger la fauna y las plantas de la
cacería furtiva.
3. La práctica de enlazar parcelas de bosque
con las áreas protegidas mediante corredores se
ha extendido. La FCC está creando un corredor
que enlaza dos áreas protegidas y el CBPC está
creando otro corredor desde la Divisoria
Continental en Monteverde hasta el Golfo de
Nicoya.
4. La reforestación de áreas rurales y otras
áreas más pobladas ha continuado mediante los
esfuerzos de muchas organizaciones y
proyectos.
5. La educación ambiental es parte del
currículo de las escuelas primarias y de los
colegios. Muchas agrupaciones han facilitado
EA a las escuelas y a la comunidad. Por
ejemplo, en junio del 2014, CEAM, la
Universidad de Costa Rica (UCR), y la
Universidad Nacional de Costa Rica (UNA)
organizaron una Feria del Agua durante un día
completo. Casi todas las organizaciones
analizadas en esta actualización tuvieron
representantes con mesas cubiertas de
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información, posters y pequeños obsequios. El
tema central de las presentaciones, los talleres y
demostraciones fue el agua, con muchas
actividades educativas divertidas para los niños,
quienes abarrotaron el lugar. Otras formas de
EA se han extendido en las instituciones para
estudiantes universitarios extranjeros, en los
tours guiados en las reservas y en las empresas
educativas con animales y orquídeas.
6. Otras organizaciones han emergido: el
gobierno local (Consejo Municipal de Distrito),
un grupo cooperativo para resolver problemas de
basura y reciclaje (COMIRES), el Fondo
Comunitario, la FCC, ProNativas, el CBPC y
MABI. Muchas personas voluntarias colaboran
en los mismos comités y en las juntas directivas
de las organizaciones recíprocas, de tal modo
enlazando estas organizaciones unas con otras y
con
las
nuevas
organizaciones;
las
organizaciones conservacionistas de Monteverde
ocupan nichos diferentes y no compiten entre sí
mismas.
Los
éxitos
de
las
organizaciones
conservacionistas en estas áreas han sido
posibles gracias a los siguientes factores
(Burlingame 2000):
1. Los científicos, residentes y visitantes, han
facilitado conocimientos básicos y aplicados que
llevaron a la creación y al crecimiento de las
organizaciones
conservacionistas
y
sus
programas.
2. La prosperidad económica y una economía
diversificada impulsaron el desarrollo de
organizaciones conservacionistas e hicieron
realidad una clase media educada. Desde el año
2000, el turismo sobrepasó a la agricultura como
principal impulsor de la economía.
3. Los sucesivos inmigrantes aportaron
nuevas
perspectivas,
habilidades
y
conocimientos, empezando con los pioneros
costarricenses, seguidos por los pioneros
cuáqueros, luego los biólogos, turistas y gente de
negocios, líderes cívicos, educadores y artistas,
hasta llegar a la formación de lo que se
denominó en la sesión 2013 de la ATBC "La
tormenta perfecta: sinergismos educativos,
conservacionistas y comunales para la
investigación de la ecología tropical en
Monteverde, Costa Rica”.
4. Las organizaciones conservacionistas de
Monteverde y las personas que las han apoyado
	
  

han podido cambiar conforme el pensamiento
sobre conservación evoluciona, desde un
enfoque en la preservación de especies
particulares
amenazadas,
luego
en
la
preocupación por las amenazas a la
biodiversidad, y en el presente los retos más
globales del cambio climático y la necesidad de
medios para implementar el desarrollo
sostenible. Aprendieron como aprovechar los
recursos externos de financiamiento y a dirigir
los beneficios del turismo hacia fines de
conservación y desarrollo sostenible. Las
organizaciones han demostrado resiliencia e
ingeniosidad; sus logros han sido posibles
gracias a personas muy trabajadoras, creativas y
dedicadas.
5. La accesibilidad a la información ha
mejorado. Contar con el libro Monteverde:
ecología y conservación de un bosque nuboso
tropical y sus Actualizaciones disponibles en
línea, con acceso abierto, en español e inglés,
será una gran contribución. La base de datos
propuesta por MABI también será muy valiosa.
La biblioteca del IMV está creando una
colección digital y ya cuenta con una lista
electrónica de los artículos de investigación y
libros de la RBBNM. El IMV tiene su propia
colección, pero faltan muchos artículos; es
necesario animar a los investigadores a entregar
copias de sus artículos o a optar por el acceso
abierto a sus publicaciones (L. Kutner, com.
pers.).
D. La región de Monteverde y sus
organizaciones
conservacionistas
como
modelos
Simplemente hacer una copia de Monteverde
y sus organizaciones conservacionistas y aplicar
estas actividades en otros lugares es
problemático debido a los elementos únicos en
Monteverde y en Costa Rica. Sin embargo,
algunas de las organizaciones educativas y
conservacionistas pueden ser un buen ejemplo.
Asimismo, los éxitos de Monteverde con el
ecoturismo, como un medio para apoyar las
organizaciones conservacionistas y el desarrollo
de empresas ecoturísticas, pueden servir como
modelos para ciertos lugares.
La Iniciativa Bioregión Monteverde-Arenal,
lanzada en el 2014, propone extender los
sinergismos de la región de Monteverde que han
contribuido a su éxito en la investigación, la
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conservación y la educación a la bioregión más
extensa a su alrededor.
E. "Voces humanas alrededor del bosque”
La actualización de E. Vargas a su ensayo
"Voces humanas alrededor del bosque” ofrece
una visión concluyente de las promesas y los
desafíos a los éxitos de la conservación:

conservación en Monteverde y en Costa Rica.
Sin embargo, no sabemos si unas pocas décadas
más adelante estas organizaciones tendrán la
capacidad y los recursos necesarios para
garantizar la protección de un área tan extensa.
¿Podrán hacerlo sin la participación y el apoyo
de la gente que vive alrededor de las reservas?
¿Cuáles serán las presiones futuras sobre estas
áreas? Las voces de otros actores ya se han
hecho escuchar, desde los habitantes de pueblos
aledaños (e.g. Guacimal, Chachagua), en
defensa de sus fuentes de agua potable para el
consumo humano, hasta los grandes desarrollos
agroindustriales y turísticos que presionan para
obtener concesiones de agua. Además, las
compañías de generación hidroeléctrica,
públicas y privadas, están creando más presiones
con la construcción de represas sobre varios ríos
cuyas fuentes principales de agua están en el
Complejo de Reservas Monteverde.
Estos ejemplos dan una idea de los grandes
retos en manos de las organizaciones dedicadas
a la conservación, los representantes del
gobierno, los líderes comunales, las instituciones
educativas, los agricultores y los empresarios de
la región de Monteverde. La sostenibilidad
duradera dependerá de la voluntad entre todas
las organizaciones y actores involucrados para
mantener y mejorar el esfuerzo colaborativo que
ha distinguido a nuestras comunidades.

Como vecinos de las áreas de
bosques protegidos, podemos
disfrutar la belleza del paisaje, del
agua y del aire puro, de la paz en
los cantos de las aves; pero esto
conlleva
también
una
responsabilidad: cuidar la riqueza
natural que nos rodea, fuente de
vida y de admiración para todas
las criaturas, entre ellas el ser
humano. Para este fin, es
imprescindible
que
nuestras
acciones inmediatas, de corto y
medio plazo, estén enmarcadas
por una visión integral de largo
plazo.
Las organizaciones conservacionistas y el
gobierno destacan la extensión del bosque
protegido como prueba del éxito de la

ACRÓNIMOS USADOS EN ESTA ACTUALIZACIÓN
ACAT: Área de Conservación ArenalTempisque (anteriormente ACA)
ACM: Asociación Conservacionista de
Monteverde
ATBC: Association for Tropical Biology and
Conservation (Asociación para la Biología
Tropical y la Conservación)
AyA: Acueductos y Alcantarillados
BEN: Bosque Eterno de los Niños
BESA: Bosqueterno, S.A.
CASEM: Cooperativa de Artesanas Santa
Elena-Monteverde
CBPC: Corredor Biológico Pájaro Campana

	
  

CCT: Centro Científico Tropical
CEAM: Comisión de Educación Ambiental
de Monteverde
CEC: Centro de Educación Creativa
CFSF: Cloud Forest School Foundation
(Fundación Escuela del Bosque Nuboso)
CIEE: Council on International Educational
Exchange (Consejo para el Intercambio
Educativo
Internacional)
COMIRES: Comité de Manejo Integral de
Residuos Sólidos
CST: Certificación para la Sostenibilidad
Turística (ICT)
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EA: Educación ambiental
FCC: Fundación Conservacionista
Costarricense
FCER: Friends of the Children's Eternal
Rainforest (anterior MCLUS)
FCM: Fondo Comunitario Monteverde
ICT: Instituto Costarricense de Turismo
IMV: Instituto Monteverde
MABI: Monteverde-Arenal Bioregion
Initiative (Iniciativa Bioregión MonteverdeArenal)
MEP: Ministerio de Educación Pública
MFS: Escuela de los Amigos de Monteverde
(Monteverde Friends School)

MINAE: Ministerio del Ambiente y Energía
OET: Organización para Estudios Tropicales
(Organization for Tropical Studies-OTS)
PSA: Pago por servicios ambientales
RBBNM: Reserva Biológica Bosque Nuboso
Monteverde
RBNSE: Reserva Bosque Nuboso de Santa
Elena
SINAC: Sistema Nacional de Áreas de
Conservación
TAMU-Soltis: Texas A&M University Soltis
Center for Research and Education
UGACR: University of Georgia, San Luis
Costa Rica
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11
Agricultura en Monteverde: hacia la
sostenibilidad
Katherine Griffith, Daniel Peck y Joseph Stuckey
Traducido por Juan Eugenio Vargas

	
  
Este capítulo resume la forma en que los
colonizadores de Monteverde transformaron el
medio ambiente en una diversidad de sistemas
agrícolas. En primer lugar, analizamos el tema
desde una perspectiva de la gente interactuando
con la naturaleza, cuál ha sido el punto de vista
de los lugareños sobre los recursos naturales y
cuál
su
definición
de
sostenibilidad.
Describimos las condiciones sociales y del
medio ambiente que determinaron las opciones
agronómicas en el área. Resumimos las
actividades agrícolas más importantes en la

	
  

región (leche, café y carne) y otras cosechas, así
como los esfuerzos para la diversificación
agrícola. Hacemos referencia a estudios
anteriores en lo posible, aunque hay muy pocos
estudios sobre algunos temas. Dependemos
mucho de la información de expertos locales,
entre ellos quienes han vivido en la comunidad
por largo tiempo, agrónomos, veterinarios y
agricultores (Cuadro 11.1). También recurrimos
a los datos de producción recopilados por las
organizaciones locales.
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Cuadro 11.1. Residentes de la región de Monteverde nombrados en el capítulo 11.
	
  

	
  
Viviendo con la naturaleza

alcance. Como afirmó un finquero local:
“Nosotros hacemos lo mejor posible con lo que
tenemos, basados en lo que sabemos, y según lo
que las circunstancias nos permitan o animen a
hacer”.
	
  
Definición de agricultura sostenible

Desde los primeros colonizadores indígenas,
hasta los agricultores comerciales de hoy día,
biólogos y artistas, los habitantes de Monteverde
han mostrado diversos enfoques sobre el uso de
los recursos naturales. El debate permanente de
la comunidad sobre la interpretación y la
práctica de la sostenibilidad, pone de relieve las
diferentes perspectivas de los residentes sobre el
mundo, sus diferentes tipos de conocimiento y
sus distintas percepciones de las limitaciones y
las oportunidades. Las decisiones de las
personas sobre cómo usar los recursos naturales
dependen de tres factores: sus actitudes y
creencias,
sus
conocimientos,
y
las
oportunidades, limitaciones y condiciones con
que se enfrentan. Por ejemplo, sus creencias
pueden exigir a las personas ser “custodios” de
la tierra, que usen los recursos para maximizar
sus ingresos económicos durante su vida, o que
usen los recursos con la moderación posible. Su
conocimiento les puede preparar para ser
horticultores orgánicos, productores de leche
tradicionales, empresarios o biólogos. El
contexto social, ambiental y económico en el
cual toman las decisiones, define aún más cuáles
opciones son atractivas o cuáles están a su
	
  

Los lugareños por lo general están de acuerdo
en que la “agricultura sostenible” es algo bueno,
pero hay menos consenso sobre cuál es su
significado. Según la taxonomía de Gillespie
(Schwarzweller y Lyson 1995), en Monteverde
existen
tres
diferentes
“escuelas
de
pensamiento” sobre la agricultura sostenible. El
primer grupo es el de la escuela de “agricultura
ecocéntrica”, cuyo enfoque está dirigido hacia la
sostenibilidad en el sentido biológico y
ecológico. Muchos biólogos y productores
orgánicos están casados con esta visión. Ellos
sostienen que la agricultura debería mimetizar
los sistemas naturales tanto como sea posible,
mantener diversidad de especies dentro de un
sistema de cosechas y depender del control
biológico, mecánico y cultural de las plagas.
Algunos métodos de control de plagas incluyen
la reproducción de cultivos resistentes, el
aumento de los enemigos naturales, la
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introducción de parásitos nuevos y el control de
la conducta de plagas (p.ej. con feromonas). El
control cultural incluye el espacio entre plantas,
labranza del suelo, la combinación y rotación de
cultivos. El control mecánico incluye la
remoción física de insectos y plantas, o el uso de
barreras tales como cercas o malla de protección
(NRC 1989).
El segundo grupo es el de la escuela del
“productor verde”, el cual busca cómo mejorar
la sostenibilidad ecológica de la agricultura y a
la vez mantener la solidez financiera. Si el
sistema funciona bien a largo plazo, económica
y físicamente, entonces es “sostenible”. En
Monteverde, este grupo está compuesto por los
agricultores de orientación más empresaria, y
por
quienes
trabajan
para
empresas
agropecuarias como la planta procesadora de
productos lácteos de Monteverde (en adelante la
Fábrica).
El tercer grupo, la escuela “agraria
sociocéntrica”,
incluye
consideraciones
ecológicas y económicas, las comunidades
humanas y la justicia social. Según este grupo, el
sistema es sostenible si no degrada el medio
ambiente, si es viable económicamente, y si
promueve la justicia social y las comunidades
humanas saludables. En la práctica, alcanzar
todos estos objetivos en forma simultánea es
poco común, y puede exigir algunas
modificaciones de estándares. Este grupo
incluye muchos pequeños agricultores, así como
no agricultores simpatizantes de la agricultura.
Cada perspectiva ha inspirado intentos de
mejorar la sostenibilidad de la agricultura en
Monteverde. El enfoque de la agricultura
ecocéntrica aumentó la demanda de productos
orgánicos y motivó el esfuerzo de la Cooperativa
de Servicios Múltiples de Santa Elena R.L., (en
adelante la Cooperativa) por estimular la
producción de café orgánico y vegetales; por su
parte el enfoque del “productor verde” inspiró
los esfuerzos de la Fábrica para aumentar la
producción de leche y reducir el impacto
ambiental de la producción lechera; el punto de
vista “agrario sociocéntrico”, dio origen al
proyecto el Buen Amigo en San Luis y al
proyecto de café de la Cooperativa. Aunque sus
énfasis difieren, en el fondo convergen, ya que
una sociedad agraria necesita de tierra saludable
y de ingresos adecuados para los agricultores.
	
  

Por consiguiente, la sostenibilidad incluye los
factores económicos, sociales y agronómicos.
Ninguna práctica es sostenible bajo todas las
circunstancias.
En este capítulo, nuestros objetivos son
definir los parámetros actuales, identificar
obstáculos y recomendar investigaciones para
superar la agricultura no sostenible en
Monteverde. Un sistema totalmente sostenible
debe funcionar indefinidamente como sistema
cerrado, procesando productos sin generar
residuos y sin requerir insumos externos. Con la
excepción de raros casos, un sistema totalmente
cerrado no se puede mantener. Este análisis se
enfocará en los sistemas al nivel de las fincas en
Monteverde. Por ejemplo, estudiamos la manera
en que la alimentación de las vacas con
productos concentrados afecta la sostenibilidad
de la finca lechera, pero no intentamos analizar
si la producción de granos de Costa Rica es
sostenible, ya que eso es un asunto fuera del
alcance de este capítulo.
El ambiente
Monteverde

de

la

agricultura

en

Definimos el área de Monteverde como la
“cuenca lechera” de la Fábrica, esto es, el área
donde se produce la leche recibida por
Productores de Monteverde S.A. Esta área, de
aproximadamente 100 km en su punto más
ancho, abarca varias zonas de vida e incluye las
siguientes comunidades: Monteverde, San Luis,
Cerro Plano, Santa Elena, La Lindora, La
Guaría, Guacimal, y Los Llanos (en la provincia
de Puntarenas); Cañitas, La Cruz, Las Nubes,
San Rafael, Los Tornos, Cebadilla, Campos de
Oro, San Bosco, Cabeceras, San Ramón del Dos,
La Florida, La Chiripa, El Dos Arriba, El Dos
Abajo, Monte de Los Olivos, Río Negro, Turín,
y La Esperanza (en la provincia de Guanacaste).
Dividimos la cuenca lechera en dos partes: las
tierras altas (por encima de 900 m s.n.m.) y las
tierras bajas (abajo de 900 m s.n.m.). En forma
general, las fincas lecheras especializadas se
encuentran en las tierras altas y las de doble
propósito (combinación de producción de carne
y leche) y de engorde en las tierras bajas.
La marcada estacionalidad del clima
constituye un factor determinante de las
opciones agrícolas del área. El área de las tierras
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altas recibe una precipitación anual promedio de
cerca de 2500 mm de lluvia, alrededor de 85%
de esta durante la estación lluviosa (mayo a
noviembre; CATIE 1983). Con frecuencia las
lluvias son copiosas (varios cm/h), por lo que los
suelos descubiertos son más vulnerables a la
erosión. Las lluvias prolongadas y la niebla
durante la primera parte de la estación seca,
favorecen el crecimiento de hongos, lo cual es
mencionado por los agricultores como un
obstáculo para la producción de cosechas
durante gran parte del año. Esta estacionalidad
también afecta la conducta de las plagas de los
pastos (p.ej., focos de prosapia en los potreros
durante junio y agosto).
La estación seca también presenta retos para
la agricultura. De enero a marzo, los vientos
alisios estresan la vegetación y al ganado, lo cual
retarda la tasa de crecimiento y reduce la
productividad (CATIE 1983, J. J. Monge, com.
pers.). Los vientos fuertes ocasionan daños
mecánicos a las frutas y los vegetales, lo cual a
su vez promueve daños por virus y bacterias.
Además, el viento limita el área arable debido a
la necesidad de rompevientos a intervalos más
cortos (J. Wolfe, com. pers.). Más adelante en la
estación seca, algunas cosechas pueden sufrir
por el calor y requerir de riego. El crecimiento
del pasto se retrasa, y esto reduce la producción
de leche entre 15-20% (Productores de
Monteverde, S.A., com. pers.)
El riego es otro reto debido al alto costo de
instalación de los sistemas, la escasez de agua
durante la época seca, y lo empinado las laderas
en gran parte del terreno. Solamente el 21% del
terreno es plano; el resto se compone de laderas
entre 16-26% (CATIE 1983, Vásquez 1988). La
construcción de terrazas en las laderas es viable
agronómicamente pero no desde el punto de
vista económico.
La mayor parte del suelo agrícola de
Monteverde es franco arenoso, con buen
drenaje, alto en materia orgánica, aunque esto
varía según las prácticas de manejo de suelos (J.
Stuckey, com. pers.; Cap. 2, El entorno físico).
El pH es típicamente entre 5,6 y 6,8. Igual que
en muchos suelos tropicales, el fósforo parece
ser el nutriente limitante. En forma general, el
potasio, el magnesio, el zinc y el manganeso son
bajos (CATIE 1983, Vásquez 1988). El calor de
la región y la humedad hacen que la materia
	
  

orgánica se degrade muy rápido y debe ser
reemplazada con frecuencia (J. Wolfe, com.
pers.).
Factores influyentes sobre el desarrollo
inicial de la agricultura
Antes de la llegada de los primeros
costarricenses criollos y cuáqueros, la población
indígena se dedicaba a la cacería, la recolección
y agricultura (ver Timm “Culturas prehistóricas
y pobladores de Monteverde”). Los residentes
mayores de San Luis conservan piedras de moler
maíz que fueron usadas por los pobladores
nativos de América. Uno de los vecinos de
mayor edad afirmó: “cuando mi suegro llegó
aquí en la década de 1930, encontró vasijas
enterradas y algunas piedras de moler” (C.
Villalobos, com. pers.). Otro vecino recordó que
las tierras desbrozadas por los pobladores
originales ya estaban cubiertas de vegetación, y
que debían haber transcurrido varias décadas
desde que habían emigrado. “Encontramos
plátano cuadrado (una variedad pequeña de
banano), trigo y caña de azúcar. Sólo había unas
pocas plantas, pero pensamos que deben haber
sido cultivadas por los indios”. (O. Leitón, com.
pers.)
Los primeros colonizadores criollos llegaron
a las tierras altas de la región entre los años 1920
y 1930. La mayoría eran pobres y muchos
habían trabajado antes como peones en fincas de
San Ramón o en las minas de Guacimal y de la
Sierra de Abangares (J. L. Vargas, com. pers.).
Los caminos eran muy primitivos. Los primeros
vehículos que subieron por el camino de tierra
desde la carretera Panamericana fueron los de
los colonizadores cuáqueros que llegaron en
19511, acompañados por hombres con palas para
ampliar el camino a su paso. Durante los
primeros años, el viaje con vehículos dependía
del uso de cabrestantes. Otro residente recuerda:
“teníamos algo parecido como un programa de
ralea de árboles a lo largo del camino. Íbamos
subiendo la montaña cabresteados, los arbolitos
que no resistían, se desprendían del suelo (M.
Rockwell, com. pers.; Fig. 11.1).
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1951 es el año correcto de la llegada de los
pioneros cuáqueros. El texto original cita
erróneamente 1950.
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Figura	
  11.1.	
  Pioneros	
  cuáqueros	
  en	
  ruta	
  hacia	
  Monteverde,	
  en	
  la	
  carretera	
  Panamericana	
  en	
  1951.	
  Fotografía	
  de	
  
John	
  Campbell.	
  	
  

Las malas condiciones del camino tuvieron
implicaciones para la agricultura. En el caso de
los colonizadores en la primera mitad del siglo,
practicaban sobre todo agricultura para la
subsistencia, ya que tanto el transporte de los
productos a mercados fuera de la región, como
el transporte de insumos como fertilizantes, no
eran posibles. En las tierras altas, la mayoría de
los finqueros producían maíz, frijoles, hortalizas,
frutas, hierbas y ganado para el consumo de la
familia. Unas pocas fincas de la altura producían
ajo, ganado de carne, y queso casero para la
venta. Un colono recuerda la existencia de una
“saca” de alcohol de caña (guaro) (J. Campbell,
com. pers.). En las tierras bajas predominaba la
producción de granos y de ganadería de carne (J.
L. Vargas, com. pers.). Los primeros
colonizadores también se dedicaron a la cacería.
"¡Cuando llegamos aquí, había más que
suficiente carne!" dijo uno de los residentes
mayores de San Luis (C. Villalobos, com. pers.).
En la década de 1930 cazaban dantas, venados,
monos, tepezcuintes y aves. En la década de
1940 ya había disminuido la población de
animales silvestres y algunas familias criaron
cerdos para la alimentación.
A finales de las décadas de 1950 y 1960, los
caminos mejoraron en forma gradual y la

	
  

“exportación” de agricultura (fuera del área, no
del país) se convirtió en una opción. Aun así,
cualquier producto que se transportara debía
resistir un largo y maltratado viaje, lo cual
dejaba por fuera la mayoría de frutas, hortalizas
y cualquier cosa que necesitara refrigeración.
Había dos opciones atractivas: el queso y la
carne. El queso tenía algunas ventajas sobre la
leche fresca; la leche tiene mayor peso y
volumen, y estaba expuesta a estropearse en el
largo viaje hacia el mercado externo (Fig. 11.2);
el queso era un producto más rentable por su
valor agregado. Otro factor a favor de la
producción láctea era el tamaño de las fincas, ya
que la mayoría de las fincas de altura eran muy
pequeñas para generar suficiente ingreso por
producción de carne. Sin embargo, en las fincas
de mayor tamaño, la producción de carne era un
atractivo donde había caminos malos. Las vacas
podían pastar en las laderas que no eran aptas
para agricultura, para luego ser llevadas a los
mercados, a pesar de la condición de los
caminos. Ahí donde había condiciones mínimas
de
habilidades
administrativas,
de
infraestructura, de tierra plana y de capital de
inversión, la producción de carne era una de las
pocas opciones.
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Figura	
  11.2.	
  El	
  transporte	
  de	
  leche	
  y	
  otras	
  mercancías	
  frescas	
  era	
  muy	
  difícil	
  en	
  los	
  primeros	
  días	
  de	
  la	
  fundación	
  de	
  
Monteverde,	
  lo	
  cual	
  llevó	
  al	
  establecimiento	
  de	
  la	
  Fábrica	
  de	
  queso.	
  Fotografía	
  de	
  John	
  Campbell.	
  

11.1. La industria láctea de Monteverde

alteración del ambiente natural en las tierras
altas de la región. En 1953, John Campbell, uno
de los finqueros de Monteverde, utilizando el
exceso de leche y un folleto del Departamento
de Agricultura de los Estados Unidos sobre la
producción de queso casero, procesó la primera
tanda de queso madurado. Más adelante, ese
mismo año, se estableció la Fábrica, y la
comunidad adquirió sus primeras novillas
Guernsey para reemplazar las vacas criollas
tradicionales, “las mejores brincadoras de cercas
en el mundo”, según un propietario descontento.
En 1954, la Fábrica, registrada bajo el nombre
de Productores de Monteverde, S.A., empezó a
producir queso a nivel comercial.
La falta de fondos, junto a la disponibilidad
inmediata de bosque virgen y tierras recién
desbrozadas, llevó a una forma de capitalización
de las fincas lecheras en Monteverde
denominada “subsidio ecológico” (Stuckey
1989). Las comunidades de Monteverde, Cerro
Plano, Santa Elena, La Cruz, Cañitas y La

11.1.1. Historia de la industria láctea de
las tierras altas de Monteverde
Los antecedentes de origen y la educación de
los colonizadores cuáqueros que llegaron en
19512 tuvieron influencia decisiva en el
desarrollo de la agricultura. Muchos eran
originarios de Iowa y de Alabama y habían
crecido
en
fincas
lecheras.
Estaban
familiarizados con razas de ganado lechero
europeo de alta productividad y además con
técnicas de administración. La industria lechera,
iniciada a inicio de los años 50, se convirtió
rápidamente en el principal motor del desarrollo
económico y en un factor significativo de la
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Corrección: el texto en el libro original cita el año
1950 para la llegada de los primeros cuáqueros; lo
correcto es el año 1951 (J.Stuckey y otros,
comunicación personal)
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Lindora habían sido bastante deforestadas entre
1920 y 1950. En otras comunidades (Río Negro,
San Bosco, Las Nubes, San Gerardo), las tierras
nuevas para fincas lecheras fueron deforestadas
entre 1950 y 1980 (J. L. Vargas, com. pers.). La
descarga de nutrientes dejados por la materia
orgánica quemada o en descomposición después
de la deforestación fue un insumo “gratis”
(aunque temporal), que estimuló la producción
en las tierras altas. Los nutrientes gratuitos

sirvieron como una fuente principal de “capital”
para el desarrollo de la industria láctea local
(Stuckey 1989). Durante los años 60, la cuenca
lechera se extendió más allá de Monteverde y
sus comunidades aledañas. En las siguientes dos
décadas, llegaba leche de comunidades situadas
a más de 40 km y la Fábrica se amplió para
procesar la leche adicional (Cuadro 11.2; Fig.
11.3).

	
  
Cuadro 11.2. Expansión de la fábrica de lácteos y su capacidad de proceso, periodo1954-1995.

	
  
Fuente: Productores de Monteverde, S.A. (datos no publicados)

	
  

	
  
Figura	
  11.3.	
  Las	
  laderas	
  deforestadas	
  en	
  las	
  montañas	
  de	
  la	
  Vertiente	
  del	
  Pacífico,	
  más	
  abajo	
  de	
  Monteverde,	
  son	
  
consecuencia	
  de	
  las	
  quemas,	
  el	
  pastoreo	
  de	
  ganado	
  y	
  otras	
  actividades	
  agrícolas.	
  Fotografía	
  de	
  Nathaniel	
  
Wheelwright.	
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A inicios de los años 60, los finqueros
enfrentaron problemas con las plagas de los
potreros, tales como la prosapia o salivazo
(también conocida como baba de culebra)
(spittlebugs y froghoppers, en EE. UU.), que
invadía
el
pasto
kikuyo
(Pennisetum
clandestinum; ver Peck “Agroecología de la
Prosapia: salivazo y plagas de los potreros”). El
kikuyo es un pasto muy productivo traído del
este de África. Se adaptó bien al medio ambiente
de Monteverde y se sembró por todos lados
como forraje principal para las vacas lecheras.
Sin embargo, a finales de los años 50,
empezaron a verse manchas dispersas de pasto
marchitado por la plaga de salivazo (Prosapia
bicincta). A finales de la década de 1960
potreros enteros estaban arruinados (J.
Campbell, com. pers.). Esta peste nativa,
después de un desarrollo lento, alcanzó niveles
invasivos con el establecimiento extensivo del
pasto kikuyo. Los productores especulan que la
disminución de la fertilidad del suelo pudo haber
debilitado el pasto kikuyo, aumentando su
susceptibilidad a las plagas de insectos. Los
fertilizantes químicos no se aplicaron en forma
extensiva en esa época, ya que la producción de
leche era rentable sin su uso.
A principios de los 70, la producción de leche
había disminuido en forma significativa, en
particular en las fincas que habían estado en
producción por largo tiempo. Ante una
producción
decreciente,
los
productores
adoptaron por cuatro nuevas prácticas de manejo
de hato y de los pastos. Primero, cambiaron el
pasto kikuyo por el estrella africana. A pesar de
ser menos nutritivo y apetecible para el ganado,
la estrella africana era más tolerante ante el
ataque de la plaga de prosapia. Segundo, los
productores adoptaron el pastoreo por rotación
intensiva. Bajo este sistema, las vacas se
trasladan cada día a un nuevo potrero, cuyo
tamaño depende del tamaño del hato y del
tiempo de pastoreo (Voisin y Lecomte 1962).
Este sistema dio como resultado un consumo
más completo del pasto, facilitó el consumo en
el punto de valor óptimo de nutrientes,
disminuyó el crecimiento de otras hierbas,
produjo una distribución más pareja de las
deposiciones de las vacas y redujo la
compactación del suelo y el daño del zacate
(Mott 1974, Russell et al. 1974). Tercero, los
	
  

productores empezaron a dar alimento en grano
concentrado en forma regular a sus vacas y
aplicaron abonos químicos a sus potreros.
Aunque esto aumentó los costos de producción,
la productividad aumentada compensó el costo
de los insumos. Cuarto, los productores
mejoraron la calidad genética y la salud de sus
hatos mediante la inseminación artificial y un
mejor cuidado veterinario. Las vacas de raza
Holstein pasaron a ser las preferidas por su alta
productividad.
Otro evento que dio forma a la industria
láctea de Monteverde fue la crisis financiera en
el país a principios de los 80. En 1982, el Banco
Central de Costa Rica se quedó sin dólares para
pagar los bienes importados. El Ministerio de
Agricultura y Ganadería desestimuló el uso de
insumos externos, tales como fertilizantes
químicos, por parte de los productores de leche,
lo que dio como resultado otra baja de la
producción lechera. En muchas fincas más
viejas, que habían sido deforestadas antes de los
60, la producción cayó casi a la mitad, entre 4-8
kg por día por vaca. La producción se mantuvo
entre 8-10 kg por día por vaca en las fincas
deforestadas más recientemente, y en las fincas
nuevas donde se continuó con el uso de alimento
concentrado y fertilizantes (Stuckey 1989).
Estos datos anecdóticos sugieren que el
“subsidio ecológico” que sostuvo las fincas
lecheras en los primeros años ya había sido
consumido.
No fue sino hasta la década de 1990 que las
fincas lecheras de Monteverde volvieron a los
niveles de producción de los años 70, lo cual se
logró con la mejora genética, los mejores
cuidados veterinarios, un mejor manejo de
pastos y mayor uso de alimento concentrado
(Cuadro 11.3). A mediados de los años 90, la
producción de leche era la actividad agrícola
predominante en la región, con 210 familias
aportando una producción de 9,7 millones de kg
de leche a la planta de lácteos durante el periodo
1993-94. En forma colectiva, estos productores
recibieron ingresos brutos por 426 millones de
colones (cerca de $2,7 millones). El ingreso
bruto para la Fábrica fue alrededor de 838
millones
de
colones
($5,2
millones)
(Productores de Monteverde, S.A., com. pers.).
Sin embargo, la rentabilidad de la actividad
lechera se estancó o bajó para la mayoría de los
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productores; los costos de producción
consumieron gran parte de las ganancias, y cada

vez más productores han optado por otras
actividades económicas.

Cuadro 11.3. Imagen de una finca lechera típica en la década de 1990.

	
  
Información compilada por: Juan José Monge, José Luis Vargas, Joseph Stuckey y Katherine Griffith.

11.1.2. Sostenibilidad de la producción
lechera en las tierras altas de
Monteverde

su mayor interés, lo cual implica integrar niveles
de producción, disponibilidad y costo de la
mano de obra y otros insumos, habilidades
administrativas, la cantidad y calidad de la tierra
requerida, las necesidades de capital y el medio
ambiente. La producción de leche no es lucrativa
y más aún, los productores enfrentan los retos de

Los productores de leche de Monteverde
realizan un acto de malabarismo. Para la
mayoría de ellos, obtener ingresos adecuados es
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poner en práctica un manejo sostenible de las
fincas. Aquí analizamos cinco impactos
ambientales de la producción de leche en
Monteverde, además de opciones de manejo
para mejorar la sostenibilidad.
	
  
Deforestación—La conversión de bosques
en pastos está asociada a la pérdida de hábitat,
disminución de la biodiversidad, cambios en la
hidrología y en el microclima y aumento de la
erosión de suelos. Aunque gran parte de la tierra
actualmente dedicada a la producción de leche
fue deforestada antes de 1950 para otros
propósitos, el establecimiento de pastizales para
lecherías fue la causa principal de la
deforestación en varias comunidades de la
altura. Después de 1950, se establecieron
alrededor de 40 fincas (cerca de 560 ha de
pastos) para lecherías en la alturas de
Monteverde (J. L. Vargas, com. pers.). En la
zona de tierras bajas, la producción de leche
aumentó la rentabilidad de las fincas existentes
de ganadería de carne, pero no fue el ímpetu
inicial para la deforestación. La producción de
leche ya no es un incentivo para la tala de más
bosques en Monteverde, ni en otras partes de
Costa Rica (Janzen 1988, D. Kaimowitz, com.
pers.).	
  

investigaciones para determinar la tasa real de
erosión bajo sistemas de manejo de pastos en la
cuenca lechera de Monteverde.
Pérdida de biodiversidad—La creación de
pastizales disminuye la diversidad de fauna en el
área, aunque algunas especies se favorecen,
(p.ej., garcetas del ganado, piapias). Los
pastizales que conservan algunos árboles de
dosel superior atraen más especies silvestres que
aquellos donde han sido totalmente cortados.
Los monocultivos (sistemas de una sola especie)
son más vulnerables que los policultivos
(sistemas de especies múltiples; NRC 1989,
1993) a las plagas, enfermedades y cambios en
las condiciones del medio ambiente. La
diversificación de cultivos forrajeros podría
frenar los brotes de plagas.
Manejo de estiércol—El estiércol mal
manejado puede convertirse en una fuente de
contaminación. En la zona alta de Monteverde,
la mayoría de los productores usan el pastoreo
de rotación, lo que limita la contaminación del
estiércol al estar mejor distribuido en el campo.
El estiércol podría concentrarse alrededor de los
galerones de ordeño donde las vacas pasan
varias horas al día, pero muchos productores
canalizan la escorrentía hacia los pastizales.

Erosión- A pesar de que los pastizales
ocupan sólo 37% del territorio de Costa Rica, y
un poco más de la mitad de la tierra bajo uso
actual, 84% de la erosión del país se da en las
fincas de pastos (Hartshorn et al. 1982). En la
cuenca de Arenal, la erosión en terrenos con
pastos mejorados se estimó en 109 toneladas
métricas ha-1 (comparado a 1,4 para bosque
primario y 18,8 para cultivos perennes). Estos
datos están basados en la Ecuación Universal de
Pérdida de Suelo (EUPS), y no en datos de
campo. Puede que EUPS subestime la erosión al
ignorar algunos factores mecánicos tales como
los cascos de las vacas, pero puede
sobreestimarla al no integrar los efectos de la
rotación de pastoreo y la fertilización, los cuales
reducen la erosión. La erosión en las fincas
lecheras de altura, incluso aquellas en las laderas
escarpadas en zonas de alta pluviosidad, es
menor que la erosión en las zonas bajas
dedicadas a cultivos y producción de ganado de
carne (Hartshorn et al. 1982). Se necesitan más
	
  

Manejo de pesticidas—En la producción de
leche se usan tres tipos de pesticidas: herbicidas,
insecticidas, y químicos para el control externo
de parásitos en las vacas. El uso de herbicidas en
los pastizales ha crecido desde los 80. Por
tradición, las malezas se controlaban con el
machete. La fumigación con herbicidas
disminuye los costos de mano de obra y a la vez
ofrece un control más efectivo de las malezas.
Se usan insecticidas en los pastizales para
combatir erupciones locales de plagas menores y
para controlar invasiones de prosapia,
mayormente en pastizales de kikuyo (Cuadro
11.4; ver Peck “Agroecología de la Prosapia:
salivazo y plagas de los potreros”). La
aplicación localizada de fumigación, típica en
las fincas lecheras, significa que la mayoría de
los problemas que se presentan, afectan la
seguridad de las personas y de los animales
domésticos. Sin embargo, cualquier pesticida
puede afectar especies que no son el objetivo
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(p.ej., predadores de la prosapia o parasitoides),
y que podrían tener un papel importante para el
control natural de estas plagas. Se necesitan más
estudios para determinar las consecuencias
ambientales del uso de pesticidas en
Monteverde. La mayoría de parásitos externos
del ganado son las garrapatas y tórsalos,

controlados mediante la aplicación externa de
químicos, los cuales pueden ser dañinos para las
vacas, para los productores y para las garcetas
del ganado, quienes pueden envenenarse al
consumir las garrapatas de las vacas recién
tratadas (J. J. Monge, com. pers.).

	
  
Cuadro	
  11.4.	
  Plagas	
  de	
  los	
  pastos	
  en	
  Monteverde.	
  Fuente:	
  D.	
  Peck	
  (observación	
  personal).	
  

	
  

	
  
	
  
11.1.3. Oportunidades para mejorar la
sostenibilidad

existen muchos obstáculos para la distribución
mecánica del estiércol. Para la mayoría de los
productores, un esparcidor de estiércol y un
tractor están fuera de su alcance, y no se pueden
usar en las laderas empinadas. La instalación de
sistemas de lodos de estiércol es muy cara, y es
funcional sólo cuando los pastizales están
pendiente abajo del galerón de ordeño. El
compostaje de estiércol antes de la distribución,
requiere un manejo cuidadoso para prevenir la
pérdida de nutrientes y problemas de
contaminación. Los sistemas de manejo de
estiércol pueden reducir, pero no eliminan la
necesidad de abonos químicos.	
  	
  
	
  
Manejo	
   de	
   fertilizante-‐La lixiviación y
desgaste en los trópicos disminuye la fertilidad
de suelos en la mayoría de las áreas de alta
precipitación (Tery Kang 1986). Las pruebas de
suelos en fincas de Monteverde, que habían sido
abonadas y encaladas, se caracterizaron como:
materia orgánica 10-12%; pH 5,6-6,0;
deficiencia de fósforo 70-90 kg/ha/año;
deficiencia de magnesio 45 kg/ha/año; y
deficiencia de potasio 20-25 kg/ha/año (Stuckey
1989). El uso de fertilizantes demanda mucha

Las políticas críticas para la operación de
fincas son las que controlan los precios, asignan
el crédito financiero, las tasas de interés y la
asistencia técnica, establecen agendas de
investigación, regulaciones ambientales, salarios
mínimos y que subsidian o imponen impuestos a
los insumos agrícolas. Tales políticas pueden
alentar prácticas benignas o destructivas para el
medio ambiente y pueden afectar la
disponibilidad de tecnologías de producción. Las
prácticas de manejo que se describen a
continuación son susceptibles en mayor o menor
grado a las intervenciones políticas por parte de
los organismos nacionales o locales.
Manejo
del
estiércol-Los
efectos
beneficiosos
del
estiércol
están
bien
documentados (Mott 1974, Vicente-Chandler
1974, NRC 1989). La aplicación apropiada de
estiércol aumenta el contenido de materia
orgánica y libera nutrientes lentamente de modo
que las plantas puedan absorberlos, en vez de
perderse por lixiviación, con el consiguiente
problema para el ambiente. En Monteverde
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mano de obra, ya que generalmente se distribuye
en forma manual. Además, requiere de
proveedores locales confiables, transporte
accesible, habilidades de administración para
evitar el desperdicio y optimizar el tiempo de
aplicación y, sobre todo, son muy caros. Las
alternativas de fertilización generalmente son
inadecuadas para las fincas lecheras de
Monteverde. Por ejemplo la mezcla de pastos y
leguminosas son complicadas de establecer, y
requieren fertilizantes no nitrogenados para
prosperar.
Muchos proponentes de la agricultura
orgánica y sostenible en zonas templadas
argumentan que el uso de fertilizantes químicos
es insostenible, ya que los recursos no
renovables, tales como los combustibles fósiles,
se agotarán, y el mal manejo de fertilizantes
puede causar la contaminación de las aguas
subterráneas. Sin embargo, la aplicación
apropiada de abonos químicos puede aumentar
el vigor de los pastos y reducir la compactación
y erosión (Vicente-Chandler 1974). Los pastos
más saludables son menos susceptibles a las
plagas y enfermedades, lo cual elimina o
disminuye la necesidad de usar pesticidas. El
fertilizante aumenta el rendimiento, lo que
potencialmente reduce la cantidad de tierra
necesaria para la agricultura. El Consejo
Nacional para la Investigación de EE.UU. (U.S.
National Research Council, 1993), concluyó que
el uso de fertilizantes es una práctica de manejo
sostenible en los trópicos.
	
  
Suplementos	
  minerales	
  y	
  alimentarios	
  –
La mayoría de los productores de Monteverde
alimentan sus vacas con una combinación de
concentrado, suplementos minerales, melaza y
urea. El uso de alimentos suplementarios es
positivo para el ambiente. Una gran proporción
de los minerales se recupera en el estiércol y la
orina; cuando estos residuos se depositan en los
potreros (como sucede en un régimen de
pastoreo rotativo), se agrega una fuente
significativa de nutrientes (Mott 1974, De Geus
1977, Humphreys 1987), lo cual disminuye la
necesidad de fertilizantes comprados. Los
minerales y alimentos suplementarios también
pueden reducir la presión sobre la tierra
(McDowell et al. 1986). La mayor desventaja de
los alimentos suplementarios es su costo, dado
	
  

que estos representan la mitad de los costos de
producción de leche en las tierras altas de
Monteverde (McDowell et al. 1986, Guzmán
1989). La necesidad de proveedores locales y de
transporte confiable es otro obstáculo. Mediante
investigaciones se debería identificar alimentos
suplementarios opcionales que puedan disminuir
los costos de producción.
Alimentos	
  de	
  corta-‐Los alimentos de corta
(zacates altos cortados a machete y llevados a
las vacas), han sido muy promovidos para los
productores de leche de Costa Rica. Se usan
principalmente para aumentar la disponibilidad
de forrajes durante la época seca. Los dos
principales tipos usados en Monteverde son king
grass (Pennisetum spp.) e imperial (Axonopus
spp.) (CATIE 1983). Algunas especies brindan
un excelente control de la erosión. También
puede servir como rompevientos muy efectivos
para los cultivos en hileras. Los forrajes de corta
reducen de modo significativo la cantidad de
tierra necesaria para pastos; 0,1 ha de forrajes de
corta pueden suministrar toda la materia seca y
casi toda la proteína para una vaca en
producción de leche (CATIE 1983). En
contraste, un potrero típico en la zona alta
requiere cerca de 0,5 ha por vaca.
Una desventaja ambiental de los forrajes de
corta, es que algunas especies son muy difíciles
de erradicar una vez establecidas. La forma
correcta de cosecharlos es clave, si se cortan
cuando alcanzan el mayor volumen, la proteína
cruda se disminuye. Los forrajes de corta
también requieren mucha mano de obra; los
productores pasan varias horas por día cortando,
transportando, picando y distribuyendo el
forraje. Una cantidad creciente de productores
de Monteverde permite a las vacas pastar el
forraje de corta en forma directa, lo cual reduce
el consumo del tallo (los tallos deben cortarse
después a machete), pero disminuye la mano de
obra.
	
  
Forrajes	
   opcionales—A partir de 1985, la
Fábrica, la Cooperativa y los productores
probaron forrajes opcionales (caña de azúcar,
alfalfa, sorgo y avena), pero ninguno de estos ha
sido adoptado (Madrigal Chavarría 1988a).
Aunque los resultados en fincas experimentales
han
sido
moderadamente
prometedores
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(Madrigal Chavarría 1988b), la mayoría de
productores ha visto esos cultivos como
demandantes y riesgosos. La leguminosa
Arachis pintoi ha sido alabada como la “alfalfa
de los trópicos” en algunos cuarteles (Argel y
Pizarro 1992). Durante los 80, la Fábrica
promovió el uso de silos para aumentar la
producción en la época seca. Sin embargo, la
mayoría fueron abandonados debido a
problemas de calidad del alimento y la alta
demanda de mano de obra. Se necesitan más
estudios sobre esta leguminosa y otros forrajes
opcionales y cultivos de cobertura para
Monteverde. Un productor ha sembrado avena,
trébol y brasicáceas como forrajes, logrando
buenos resultados. Un aporte significativo de las
brasicáceas es su efecto de “arado de suelo”. Sus
raíces infiltran el suelo conforme crecen,
permitiendo su ventilación, y atraen nutrientes
del suelo más profundo (ver Wolfe “Brasicáceas
forrajeras usadas como arados biológicos”). Se
necesita más investigación para estudiar esta
leguminosa, otros forrajes alternativos y cultivos
de cobertura para Monteverde.
	
  
Manejo	
   de	
   plagas-‐-‐La mayoría de los
productores de leche siembran pastos tolerantes
a la prosapia; a pesar de eso, las poblaciones de
plagas les abruman cada vez más. Los
investigadores se encuentran desarrollando
cultivares de pastos resistentes al ataque de la
prosapia (Ferrufino y Lapointe 1989, Lapointe et
al. 1992). Mantener suelos saludables con una
capa de hierba fuerte, reduce la invasión de
malezas y los daños ocasionados por las plagas
de insectos. Eliminar las malezas a mano
demanda mano de obra intensiva, es menos
efectivo que el herbicida para el control de
algunas malezas y puede facilitar la
diseminación de sus semillas (Mendoza et al.
1986).
	
  
Rompevientos-‐Los vientos alisios que
golpean el área entre diciembre y marzo son una
limitación importante para la producción
lechera. Los rompevientos disminuyen la
desecación de los pastos, los daños mecánicos y
la pérdida de energía de las vacas, con lo que
ayudan a aumentar la producción de leche y
proporcionan otros beneficios, tales como:
disminución de la erosión de suelos, protección
	
  

de la cuenca de agua, hábitat para la vida
silvestre e insectos benéficos, forraje para las
vacas, nitrógeno para el suelo, frutas y madera
para los agricultores.
En la zona alta de Monteverde, se han
plantado más de un millón de árboles (muchos
de ellos de especies nativas) para rompevientos
en los pastizales. Cerca del 70% de las fincas
han participado en proyectos de rompevientos (J.
L. Vargas, com. pers.). El primero de estos fue
iniciado por la Fábrica en 1981, usando especies
exóticas, crecimiento rápido (en su mayoría
ciprés, eucalipto, pino y casuarinas). Este
proyecto proporcionó árboles del vivero y
asistencia técnica a los productores. El proyecto
de la Asociación Conservacionista de
Monteverde (ACM) se enfocó en los árboles de
especies nativas (Cap. 10, Conservación en la
región de Monteverde). Son muchos los
obstáculos para la siembra extensiva de
rompevientos, particularmente de especies
nativas. En 1990, se estimó el costo de los
rompevientos en $800 por cada finca,
incluyendo los arbolitos, cercas para su
protección, herbicidas para preparar el sitio de
siembra, abonos y mano de obra. La mayoría de
los agricultores necesitaron subsidios, dado que
se tarda varios años para ver los beneficios de
los rompevientos.
	
  
Alternativas	
  a	
  los	
  postes	
  de	
  madera-‐Las
maderas duras que proporcionan postes de larga
duración ya fueron cortadas; los agricultores han
ido cortando árboles de maderas más suaves,
cuyos postes de descomponen más rápido
(algunos en menos de cinco años), lo cual lleva a
cortar más árboles. La ventaja de los postes de
madera es que normalmente los agricultores los
obtienen en sus propias fincas; los únicos costos
son la mano de obra y los permisos requeridos
para cortar los árboles. La ACM puso a
disposición de los agricultores un barrenador de
troncos para probar si el árbol está sano, o está
dañado en su interior, con lo que se evita la corta
de árboles que no serían apropiados.
Hay tres alternativas a la corta de postes de
madera para cercas: árboles vivos, postes de
cemento y postes metálicos. Los postes vivos se
obtienen cortando ramas de árboles con rebrotes
(reproducción por estacas). En las tierras bajas,
los postes vivos para cercas se usan en forma
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intensiva (Fig. 11.4). Una de sus principales
desventajas es que la corteza envuelve el
alambre de púas; además, no se pueden usar con

cercas eléctricas, y no hay especies conocidas
con buen rebrote en las alturas de Monteverde.

Figura	
  11.4.	
  Árboles	
  de	
  Bursera	
  simarouba	
  sembrados	
  como	
  cercas	
  vivas	
  a	
  lo	
  largo	
  del	
  camino	
  a	
  Monteverde.	
  Fotografía	
  de	
  Dan	
  
Perlman.

Los postes de cemento tienen larga duración
y pueden usarse con alambres eléctricos o con
	
  

alambre de púas. Son caros, su costo es varias
veces mayor que el de los postes de madera (J.
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Wolfe, com. pers.), motivo por el cual es poco
probable que sean adaptados en la zona alta. Los
postes metálicos están ganando popularidad en
Monteverde debido a su durabilidad y costo,
comparable a los postes de madera comprados.
Estos se deben usar con cerca eléctrica, ya que
no resisten el peso de las vacas. Los costos de
operación se mantienen bajos porque los
animales aprenden rápido a evitar la cerca.
Además, son fáciles de remover para ajustar el
tamaño del potrero para el pastoreo rotativo.
Mejoramiento	
   genético—La Fábrica ha
jugado un papel activo en el mejoramiento
genético del hato del área. El objetivo inicial del
programa de inseminación artificial era mejorar
la eficiencia de producción. Sin embargo, este
objetivo cambió hacia la producción de leche de
mayor calidad en vez de más cantidad. Desde la
mitad de los años 90, las vacas de raza Jersey
(que producen menor volumen de leche pero con
mayor contenido de grasa), han reemplazado a
las vacas Holstein en muchas fincas. Además,
las vacas Jersey son más resistentes y causan
menos erosión y compactación de suelos por ser
más pequeñas.
	
  
11.1.4.
Rumbo
de
las
futuras
investigaciones
	
  
El área de la investigación hacia la
sostenibilidad más importante, es el manejo de
los pastos. Los forrajes opcionales, en forma
particular las leguminosas y mezclas de pastoleguminosa, contribuirán hacia la sostenibilidad
ambiental y disminuirán los costos de
producción. Las especies exitosas deben ser
resistentes, de bajo costo y bajo riesgo, y
capaces de sobrevivir a la prosapia.

de vacas lecheras, o bien usando el sistema de
doble propósito de la bajura. Las razas lecheras
se cruzan con razas de carne y así el agricultor
obtiene ambos productos. La raza más común
para carne es Cebú (Bos indicus), original de la
India. Las razas para leche (Bos taurus) incluyen
Holstein, Jersey, y Pardo Suizo. El hato
promedio de doble propósito en Monteverde es
de 18 vacas. Típicamente, un agricultor cría
entre cinco o seis terneros cada año (J. J. Monge,
com. pers.). Los animales alcanzan un peso de
sacrificio o edad de reproducción en cuatro años,
y suelen parir en años alternos. (McDowell
1976). Los animales se transportan a sitios de
subasta o lugares de sacrificio para la
exportación y se venden por su peso en vivo.
Las fincas de doble propósito y ganado de
carne en la cuenca lechera de Monteverde, se
encuentran bajo los 900 m s.n.m., en la zona de
bosque muy húmedo premontano y bosque muy
húmedo montano bajo (Vertiente del Pacífico), y
bosque pluvial montano bajo y bosque pluvial
premontano- (Vertiente del Atlántico y
transicional Atlántico-Pacífico). La mayoría
están en las comunidades de La Lindora, La
Guaria, Guacimal, Los Tornos, Cebadilla, San
Rafael, Campos de Oro, El Dos de Abangares
(Vertiente del Pacífico), La Chiripa y Cabeceras
(Vertiente del Atlántico). Muchas de estas fincas
se iniciaron con ganado de carne y agregaron la
producción de leche después de 1985, para
aumentar sus ingresos. La producción de leche
en los hatos de doble propósito es baja (4,5 kg /
día en la estación lluviosa, 3 kg / día en la
estación seca). La baja productividad aumenta el
tamaño mínimo de finca económicamente
viable, de modo que las fincas de doble
propósito generalmente son más extensas que las
fincas especializadas en producción de leche
(20-150 ha, alrededor de 40 ha en promedio), de
las cuales, cerca del 75% están sembradas de
pastos (J. J. Monge, com. pers.). Las fincas de
doble propósito se han convertido en una fuente
creciente de leche para la Fábrica; en 1996, 80
de los 210 productores manejaban este sistema
de producción (J. L. Vargas, com. pers.).
El ganado pasta en laderas deforestadas y
cubiertas de zacates nativos (pitilla, calinguero,
San Agustín, y Guinea, en orden de
importancia), o pastos mejorados (jaragua y
estrella africana). Alrededor de 85% de las

11.2. Producción de ganadería de carne
y doble propósito en la bajura
11.2.1. Historia y desarrollo
Con la excepción de unas pocas fincas
degradadas que no tienen capacidad económica
para producir leche, hay pocas fincas
especializadas en ganado de carne en la zona
alta de Monteverde. La mayor parte de carne de
res producida en la cuenca lechera Monteverde,
se produce por la eliminación selectiva de hatos
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fincas usan los pastos mejorados para sus vacas
en producción. Durante muchos años, la única
forma de control de malezas y fertilización
usada, era la quema de pastizales (ver Griffith
“La quema de pastizales en Monteverde”); sin
embargo, desde la mitad de los 80, las quemas
fueron prohibidas y ya no se practica en las
fincas (J. J. Monge, com. pers.). La carga animal
en las fincas de doble propósito es baja (<1
vaca/ha). La rotación de pastos es común, los
potreros son más grandes y pastados por más
tiempo (5-10 días) que en las finca de la altura;
normalmente, se agregan sales minerales y
melaza a la alimentación de las vacas. La salud
reproductiva es adecuada (J. J. Monge, com.
pers.). Solamente el 5% de los agricultores
utiliza la programación de visitas del veterinario,
la mayoría esperan hasta que se presentan los
problemas con sus vacas.
A pesar de su costo ambiental, los
agricultores han adoptado el sistema de doble
propósito por razones imperiosas. Primero, el
sistema requería una inversión financiera
mínima. Los principales insumos son tierra,
cercas y animales y los costos de producción son
bajos. Las vacas reciben solamente minerales y
melaza; no se fertilizan los pastos y la mano de
obra es baja. El sistema no requiere de mucha
infraestructura, ni de gran habilidad en el
manejo de fincas, como tampoco de mucha
educación. El terreno y el forraje pueden ser de
calidad mínima (Cipaguata 1993). Este sistema
de producción semi-diversificado protege a los
agricultores de las fluctuaciones de precios de la
leche y de carne de res. La leche proporciona
una fuente estable y confiable de ingreso; la
venta de reses y de terneros proporciona un
ingreso estacional esporádico. Este sistema
reduce los riesgos, lo cual es una consideración
importante para las familias en el margen
económico (Hartshorn et al. 1982, Jarvis 1986,
Cipaguata 1993). Este sistema también es
atractivo
desde
el
punto
de
vista
macroeconómico, se practica mayormente en
fincas pequeñas y de tamaño medio, lo cual
representa implicaciones positivas para la
tenencia de tierra y la equidad social; no
requiere de terrenos de alta calidad y absorbe
más mano de obra rural que la producción
especializada de carne de res; depende de
servicios mínimos de crédito y extensión,
	
  

comparado con la producción especializada de
leche. En contraste con la producción
especializada de leche y de carne, las vacas de
doble propósito no compiten con los humanos
por los granos, lo cual reduce los precios de los
granos, de la carne y de la leche. El sistema de
doble propósito es más eficiente que la
producción especializada (Preston 1976, Jarvis
1986, McDowell 1993).
	
  
11.2.2. Sostenibilidad de la producción
de ganadería de carne y doble propósito
en tierras bajas
Aunque se ha estudiado la relación entre
deforestación y la ganadería de carne (Myers
1981, Hartshorn et al. 1982, Williams 1986,
Leonard 1987, Annis 1990, Rifkin 1992), no se
conocen el grado de sostenibilidad de los
sistemas de doble propósito y de carne, ni cómo
se podría mejorar en la cuenca lechera de
Monteverde. Los datos regionales sugieren una
alta tasa de erosión insostenible en las fincas de
ganadería de carne en las mismas zonas de vida
de los productores de Monteverde. La erosión
causada por las explotaciones de ganadería en la
zona de vida de bosque muy húmedo se estima
entre 400 y800 t/ha/año (Hartshorn et al. 1982).
El mismo estudio clasificó casi el 30% de la
Vertiente del Pacífico como "severamente" o
"extremadamente" erosionada, y otro 30% como
"ligeramente" o "moderadamente" erosionada.
En contraste, la Vertiente del Atlántico se
clasificó como 5% de erosión extrema o severa,
y 18% moderadamente erosionada. El mayor
grado de erosión en la Vertiente del Pacífico es
el resultado de: 1) la deforestación extensiva
para la crianza de ganado; 2) un patrón de
precipitación lluviosa más intensiva (casi toda la
precipitación se da durante pocos meses); 3) la
quema de pastizales durante la estación seca; y
4) suelos arcillosos, relativamente poco
profundos y resistentes a la absorción de agua
(Hartshorn et al. 1982). La tasa de infiltración de
agua en terrenos boscosos de Guanacaste
(incluida parte de la cuenca lechera baja de
Monteverde), resultó 49 veces más alta que en
las tierras de aledañas de pastizales que habían
estado durante más de una década sometidas a
sobrepastoreo y quemas periódicas (C. Quesada,
com. pers.).
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La producción nacional de carne decreció
durante las décadas de 1970 y 1980 (Saborío
1981, Leonard 1987, D. Kaimowitz, com. pers.).
El área de pasto y la carga animal se han
reducido en la provincia de Puntarenas (de la
que forma parte la cuenca lechera de
Monteverde), lo cual puede reflejar, al menos en
forma parcial, la degradación de pastizales
causada por la erosión, el sobrepastoreo y la
compactación de suelo (D. Kaimowitz, com.
pers.). Se necesitan más datos sobre la
productividad, los suelos y otros factores
económicos para determinar la sostenibilidad de
las fincas de doble propósito en Monteverde.

necesidad económica en las fincas de la altura,
pero es ambigua en las explotaciones de doble
propósito (Stobbs 1976, Bunderson y Frye 1986,
P. Sánchez and M. Ara, datos no publicados). Se
necesita más investigación sobre los aspectos
agronómicos y económicos de la fertilización de
pastos, el pastoreo rotativo, especies de forraje y
control de malezas en las tierras bajas de
Monteverde.
Nutrición animal-En los trópicos, el ganado
con frecuencia sufre deficiencia de minerales, lo
cual disminuye la productividad, aumenta las
enfermedades, y provoca problemas de
reproducción (McDowell 1976, Warnick 1976).
Estas deficiencias se hacen más graves con el
aumento de la producción mediante forrajes
mejorados; los forrajes tropicales por si solos
usualmente son fuentes inadecuadas de
minerales. El beneficio económico de los
suplementos de minerales es generalmente alto
(McDowell et al. 1986); casi todas las fincas de
Monteverde los usan. El principal reto de los
agricultores es alimentar sus vacas en forma
adecuada durante el verano. El forraje de la
estación seca mantiene el peso corporal, pero no
el crecimiento o la producción de leche; el
manejo de forraje mejorado es solamente un
alivio parcial para esto. Los agricultores también
pueden suplementar el forraje de pastos con
otros
alimentos
(granos,
residuos
agroindustriales tales como la semilla de
algodón o cascarilla de arroz, caña, melaza,
plantas de banano y yuca (Donefer 1976,
Preston 1976). En el caso de que el alimento
suplementario sea producido en la finca, debe
coincidir con la disponibilidad de mano de obra
estacional, con la tierra del agricultor y las
restricciones de capital. Es necesario realizar
más estudios sobre alimentos prometedores para
las tierras bajas de Monteverde.

11.2.3. Oportunidades para mejorar la
sostenibilidad
Las prácticas que ayudarían a mejorar la
sostenibilidad de doble propósito en las
explotaciones de carne de res tienen que ver con
la intensificación de la producción, lo cual
disminuiría la presión sobre los bosques
(Hartshorn et al. 1982, Parsons 1983, McDowell
1993).
Manejo de forrajes-La mayor limitación de la
productividad es la variación estacional de
forraje disponible (Preston 1976, Stobbs 1976,
McDowell 1993), lo cual es más acentuado en
las tierras bajas de Monteverde que en las
alturas. Se necesita una carga animal baja para
asegurar una nutrición mínima durante la
estación seca, pero eso mismo crea un problema
en la estación lluviosa, ya que el forraje madura
más rápido de lo que se consume, por lo que
pierde valor nutritivo rápidamente. Las especies
de malezas que no se consumen pueden invadir
gradualmente el pastizal. La densidad óptima de
carga animal durante la estación lluviosa a la vez
significa sobrepastoreo en la estación seca, y
como consecuencia, erosión y daño del pasto.
Otras prácticas de manejo de forrajes
incluyen la fertilización, el pastoreo rotativo,
pastos mejorados, mezclas de pasto-leguminosas
y control de malezas. Los retos bajo este
sistemas son similares, pero de mayor magnitud
que los sistemas de las tierras altas. La baja
productividad de los sistemas de doble propósito
plantea limitaciones sobre el aumento de
insumos; por ejemplo, la fertilización es una
	
  

Genética animal—La mayoría de los
productores de la bajura tienen vacas Cebú, o
cruces de Cebú con razas lecheras. Las vacas
Cebú son resistentes y se adaptan bien al clima
caliente y a la baja calidad de los forrajes.
Cruzadas con razas lecheras especializadas, la
producción puede aumentar en forma
considerable, pero solamente con una nutrición
adecuada. La mejora genética ha sido un
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enfoque importante de la investigación y la
extensión, logrando resultados mezclados
(Plasse 1976). La mejor estrategia es desarrollar
una variedad de mezclas genéticas disponibles
para los finqueros mediante programas de
inseminación artificial (McDowell 1993). El
sacrificio selectivo de novillas que no conciben
en una temporada de reproducción de 3-4 meses,
o que producen crías de calidad inferior, puede
dar resultados excelentes (Plasse 1976).

cultivo de café surgió de una estrategia de
diversificación impulsada por las dificultades
financieras del final de la década de 1970. En los
primeros años la mayor parte del terreno
dedicado al café eran áreas de pastizales
marginales, con pendiente fuerte. Bajo la
producción de café, estos suelos se estabilizaron
mejor y la producción de leche se afectó en
forma mínima. La producción de café es una de
las actividades agrícolas típicas de la finca. El
70% de los productores de café consideran la
producción de leche como su actividad principal,
el 10% producen ganado de carne, 8% cultivan
cosechas, y el 12% generan ingresos mediante
otras actividades (Coope Santa Elena R. L.,
datos no publicados).
A partir de 1989, la producción de café fue
estimulada por la Cooperativa, con 500
miembros involucrados en cinco actividades
comunitarias: a) varios puntos de venta de
comestibles; b) un almacén de insumos
agropecuarios, c) instalaciones de procesamiento
y tostado de café; d) un taller de artesanas y
punto de venta minorista; y e) una finca en San
Luis para agricultores sin tierra. La Cooperativa
también está involucrada en la producción y
mercadeo de hortalizas orgánicas, asistencia
técnica para la producción de café y educación
ambiental. Financia hasta un 50% del costo de
establecer una parcela de café, proporciona
asistencia técnica a los productores, procesa y
mercadea el café. En 1988, había 60 ha de café
en igual cantidad de fincas. En 1996, el área
total acumulada de café, era cerca de 90 ha,
sembradas por 75 productores (Cooperativa de
Santa Elena R. L., datos no publicados).
Un elemento clave para el éxito de la
Cooperativa ha sido el mercadeo. Los
productores de Monteverde reciben un precio de
los más altos en el mundo por su café debido a
su alta calidad y puntos de venta favorables. El
café se vende a los turistas y residentes locales.
Tostado y empacado de manera muy atractiva, el
café representa el 10% de las ventas brutas de la
Cooperativa y genera el 20% de sus ingresos.
Del total de café vendido en el mercado nacional
e internacional, el 40% se vende por medio de
un comerciante de cafés finos en Estados
Unidos. Promocionado como "café cultivado en
armonía con la naturaleza", obtiene un precio de
excelencia. Tal como lo dice el propietario del

Salud del hato—El aumento de la proporción
de razas lecheras europeas en el hato,
aumentando la producción e incrementado la
tasa de carga animal, puede causar un aumento
de la incidencia de enfermedades. El
mantenimiento sustancial de la sangre cebú en
los cruces ayuda, pues son más resistentes a las
garrapatas y a muchas enfermedades, que las
razas europeas. El pastoreo muy intensivo, el
cambio frecuente de potreros, y el cuidado
veterinario intensivo pueden disminuir en forma
dramática los problemas de parásitos (Ellis y
Hugh-Jones 1976).
Reforestación-Sin
duda
alguna,
la
reforestación es una buena práctica en las
laderas de las fincas en las tierras bajas. Sin
embargo, establecer bosques en pastizales
degradados tiene un alto costo y es difícil debido
a los suelos agotados y a la época de sequía,
además de la necesidad de reestablecer lo
rizobios para muchas especies de árboles. El
costo de reforestación es de alrededor de
$2000/ha (J. Segleau, datos no publicados), lo
cual es una inversión inmensa para la mayoría
de los finqueros. Además, la reforestación
demanda mano de obra intensiva, y no produce
ingresos inmediatos.
11.3. Producción de café
11.3.1. Historia y desarrollo
Muchas fincas en la zona alta de Monteverde
producen café para consumo familiar y
comercial. Varias hectáreas de café pueden
proporcionar suficiente ingreso para sostener
una familia; además, genera una rentabilidad alta
y es muy atractivo para agricultores con una
cantidad limitada de tierra. En la zona alta, el
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negocio "no es sólo un buen café, tiene 'mística'.
Hay otros lugares donde se puede producir buen
café, pero no todos los lugares son Monteverde"
(R. C. Beall, com. pers.).
A pesar de que el atractivo por la producción
de café está creciendo, comparado con la
producción de leche, la mano de obra es un
impedimento. La cosecha de café requiere de al
menos tres obreros a tiempo completo durante la
estación de cosecha. Este periodo coincide con
la temporada alta de turismo; y los salarios altos
en el sector turismo disminuyen la mano de obra
disponible para cosechar café. Más del 75% de
la mano de obra en las fincas cafetaleras en
Monteverde es trabajo de la familia. Gran parte
del crecimiento en la producción de café ha
ocurrido en el valle de San Luis, una comunidad
donde el turismo tiene un impacto mínimo. La
Cooperativa espera aumentar la producción en el
área en alrededor de 150% para el año 2000 y ha
instalado la infraestructura necesaria para su
proceso.
11.3.2. Agroecología del café
Los requerimientos estacionales de mano de
obra de la cosecha de café son a causa de la
fenología de la planta. Durante la época seca, los
botones de las flores entran en latencia hasta la
estación lluviosa, la cual motiva una floración
sincrónica en abril y mayo. La fruta madura en
forma gradual, iniciando desde finales de la
estación lluviosa, en octubre, hasta finales de
febrero, con un periodo pico de maduración
concentrado en el inicio de la siguiente época
seca, entre los meses diciembre y enero. Este
periodo de la maduración puede variar en forma
significativa, de acuerdo con la altitud de las
fincas.3 (Boucher 1983, Wrigley 1988; Fig.
11.5). No es una coincidencia que las vacaciones
de las escuelas en Costa Rica inicien en el
mismo periodo.

	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
   	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  
3

Corrección: Esta descripción del proceso de
maduración, corrige en forma parcial la descripción
del texto original en inglés, para hacerla más
precisa con lo real.
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Figura	
  11.5.	
  Granos	
  de	
  café	
  maduro	
  listos	
  para	
  su	
  recolección.	
  Fotografía	
  de	
  Leslie	
  Burlingame.	
  

Los productores cultivan sus matas de café en
viveros hechos con semillas suministradas por la
Cooperativa. Las matas se trasplantan al lugar de
la siembra un año después, en hileras separadas
por de 2 m (alrededor de 5000 matas de café por
ha). Las áreas de siembra son pequeñas (<2 ha).
Al tercer año de sembradas, las plantas dan su
primera cosecha y usualmente se reemplazan a
los cinco años de producción. Las principales
variedades de Coffea arabica sembradas en el
área son Arábigo (38%), Caturra y Catuaí (40%
ente ambas). Estas últimas son variedades
mejoradas que se desarrollan bien sin necesidad
de árboles de sombra. Otras variedades menores
son Híbrido Tico, Katimor y Villa Sarchí. Por
tradición el café se cultiva bajo la sombra de
árboles, lo que crea un ambiente de sotobosque
al cual el café se adapta bien. Los sistemas
agrícolas de café con sombra (los sistemas

	
  

agroforestales), ofrecen beneficios múltiples: los
árboles proporcionan frutas, leña y madera,
fijación de nitrógeno, estabilidad del suelo,
retención de agua, control de plagas y
enfermedades y hábitat para la vida silvestre e
insectos benéficos (Smithsonian 1994).
La productividad de las plantaciones de café
es muy variable en Monteverde, pero ha subido
de manera general gracias a la participación de
la
Cooperativa.
Los
productores
con
plantaciones nuevas o renovadas obtienen
rendimientos alrededor de 1800 kg/ha de café
seco. Los rendimientos más altos a nivel
nacional y en Monteverde, alcanzan de 3200 a
3700 kg/ha (CoopeSanta Elena R. L., datos no
publicados), lo cual coloca la productividad de
Costa Rica entre las más altas del mundo.
El café es vulnerable a las pestes y malezas,
mayormente a los hongos Hemileia vastatrix,
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Mycena citricolor, Cercospora coffeicola, y
Rosellinea spp. Las hormigas arrieras
(Acromyrmex and Atta) son una plaga de las
arbustos nuevos; su principal combatiente, el
insecticida Mirex (un hidrocarburo clorado; Hill
1983), fue prohibido en 1991. Una de las plagas
más dañinas del café, el perforador del grano
("broca del café," Coleóptera: Scolytidae,
Hypothenemus hampei), todavía no ha llegado a
Costa Rica. El control de malezas es una labor
intensiva; aunque parte de la remoción se hace a
mano, muchos productores usan herbicidas
como el Roundup (glifosato).

expuesto. Algunos agricultores usan terrazas
para reducir la erosión, pero esa práctica
demanda mucha mano de obra. La Cooperativa
promueve terrazas de banco para pendientes de
10% o más.
El residuo de la pulpa de café maduro
procesado es un tema ambiental apremiante en la
producción de café. El Centro Científico
Tropical (TSC) lo cita como una de las peores
causas de la contaminación de aguas
superficiales en el país (Hartshorn et al. 1982).
Su composición ácida genera una demanda
substancial de oxígeno en los ríos donde se
vierte. Las alternativas son limitadas, dado su
peso, volumen y generación centralizada.
Además, el residuo es húmedo, por lo cual
requiere un poco de secado en la mayoría de
opciones de aprovechamiento. A pesar de que la
pulpa tiene un contenido alto de materia
orgánica, contribuye solamente entre 10-20% de
los nutrientes presentes en los fertilizantes
químicos y debe ser compostada. Las opciones
que no funcionan bien incluyen la extracción de
cafeína, pectina, alimento animal en escala
comercial y producción de biogás. Las mejores
opciones son usar la pulpa seca para combustible
y pulpa compostada como remediación de
suelos. La Cooperativa procesa el 100% de la
pulpa de café generada, procesándola en abono
orgánico, el cual se vende para uso en cafetales,
caña de azúcar y hortalizas.

11.3.3. Sostenibilidad de la producción
de café
La intensificación de la producción de café
coincidió con la eliminación de los árboles de
sombra (London 1994). Con el desarrollo de
variedades enanas, tolerantes al sol, los árboles
de sombra se eliminaron y los arbustos se
sembraron en formación más densa. Esta
tendencia ha contribuido al ascenso de Costa
Rica como líder de productividad. No obstante,
los altos rendimientos de variedades tolerantes al
sol requieren de mucho fertilizante nitrogenado
y de pesticidas. Las tasas de erosión también
pueden subir con la eliminación de árboles del
dosel.
Las prácticas de manejo benéficas para el
ambiente incluyen el uso de variedades de café
resistentes a las plagas, espacio más amplio
entre los arbustos para controlar enfermedades,
podar árboles de sombra y arbustos infectados y
usar abonos orgánicos y/o fertilizantes químicos
para fortalecer la resistencia de las plantas a las
enfermedades y plagas. La cobertura de suelos
puede mejorar la sostenibilidad, ya que elimina
las malezas, disminuye el desarrollo de
enfermedades, limita la erosión, proporciona
nutrientes y materia orgánica, y reduce la
evaporación del suelo. En San Luis algunos
productores han usado maní perenne (Arachis
pintoi) como cultivo de cobertura. Esta planta no
crece bien en las partes altas de Monteverde, por
lo tanto se necesitan otras opciones (J. López,
com. pers.). El uso de terrazas es otra práctica
benéfica. La erosión puede tener efecto severo
en las plantaciones de café, en parte, debido al
control agresivo de malezas, lo cual deja el suelo
	
  

11.3.4. Producción de café orgánico
A partir del año 1995, se han mantenido
varias parcelas de café orgánico que cumplen
con las normas establecidas por la International
Organic Crop Improvement Association (OCIA,
por sus siglas en inglés). Hay muy poca oferta
de café orgánico de alta calidad en el mercado
internacional, lo que significa una oportunidad
atractiva de mercadeo. En la producción
orgánica, la selección de variedades es una de
las principales técnicas usada para combatir las
plagas y enfermedades. Los productores
orgánicos prefieren usar Katimor y otras
variedades más viejas de café por su resistencia,
en especial a la roya del café (Hemileia
vastatrix). También usan el sistema tradicional
de café con sombra. Las parcelas certificadas
por OCIA permiten el uso de Bordeaux Mix (cal
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con 5% de cobre) como fungicida; por lo demás,
no usan agroquímicos. Los productores usan
abonos orgánicos y pulpa de café compostada en
vez de los fertilizantes químicos y dependen de
la fertilización con complementos foliares que
mejoran la productividad y la resistencia a las
enfermedades. Esto lo hacen remojando
fertilizante orgánico en un barril lleno de agua y
atomizando en forma directa las plantas con la
infusión.

hogares tienen una huerta
VanDusen
“Las
huertas
Monteverde”).

familiar
caseras

11.4.1. Hortalizas, frutas e hierbas para
uso comercial
En la región se ha probado la horticultura
varias veces con diversos resultados; algunos
agricultores han producido hortalizas en
cantidades que no pudieron mercadear de
manera efectiva. Quienes intentaron hacer
mercadeo fuera de la zona, enfrentaron los altos
costos de transporte, la pérdida de productos
perecederos y la competencia de los productores
mejor ubicados. La zona ha dependido
tradicionalmente de la importación de pequeñas
cantidades de productos de otras partes de Costa
Rica. Sin embargo, el crecimiento del turismo en
la década de 1990 amplió considerablemente el
mercado local. Los productores locales producen
una mayor parte de las frutas y verduras que se
consumen en la zona (Cuadros 11.5, 11.6), y
cada vez más agricultores están probando la
producción orgánica para aprovechar la
creciente demanda local.

11.4. Otras cosechas
En Monteverde se cultivan otras cosechas
para el consumo familiar y la diversificación,
incluida la caña de azúcar, cítricos, bananos,
hortalizas y plantas medicinales así como la cría
de pollos y cerdos. Algunas cosechas se usan
como alimento para el ganado, además del
consumo humano. En general, el desarrollo de
estos cultivos en el área de Monteverde es
mínimo, debido a su baja productividad, las
plagas, un mercado local limitado y las
dificultades para el acceso a mercados más
grandes. Son una forma, no obstante, de que los
agricultores puedan usar recursos que de otro
modo permanecerían subutilizados. Muchos
	
  

Cuadro 11.5. Demanda mensual de productos, huevos y pollo en la región de Monteverde-Santa Elena durante la
temporada baja.

La demanda se triplica durante la temporada de turismo, de noviembre a abril. (Coope Santa Elena R. L., "Estimación de
la Demanda de Productos Hortícolas en la Zona de Santa Elena de Monteverde," 1992)
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Cuadro	
  11.6.	
  Otros	
  cultivos	
  en	
  Monteverde.	
  

	
  
Los	
  cultivos	
  marcados	
  (*)	
  se	
  han	
  cosechado	
  a	
  escala	
  comercial,	
  para	
  la	
  venta	
  fuera	
  de	
  la	
  región	
  de	
  Monteverde.	
  Otros	
  se	
  
venden	
  localmente	
  en	
  pequeñas	
  cantidades	
  (unos	
  pocos	
  kilogramos	
  por	
  semana	
  por	
  agricultor).
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11.4.2. Sostenibilidad de otras cosechas

ternero) es un efectivo fertilizante foliar.
Algunos agricultores siembran rompevientos
para reducir el daño mecánico a los cultivos;
esto reduce las enfermedades, ya que los
cultivos dañados son más propensos al ataque
por patógenos (J. Wolfe, com. pers.). El mayor
éxito de los agricultores orgánicos lo han tenido
con los cultivos de repollo, apio, zanahorias,
rábanos, culantro y remolachas. También han
producido con éxito brócoli, arracache, frijol
tapado (ver Griffith y Wolfe “Frijol tapado”) y
chiles dulces; con el tomate no han tenido éxito.
Se necesitan más estudios para adaptar las
técnicas de producción orgánica al medio
ambiente de Monteverde.

La producción de hortalizas y frutas en la
región de Monteverde se desarrolla a una escala
tan reducida que los impactos ambientales son
mínimos. A pesar de ello, un estudio realizado
por estudiantes del colegio local sobre el uso de
pesticidas en el área, identificó deficiencias en el
manejo de los mismos, que podrían resultar en
impacto ambiental (ver Griffith “Uso de
pesticidas en el área de Santa Elena”). Otros
estudios realizados en Costa Rica también
confirman los resultados del estudio hecho en
Santa Elena (Hartshorn et al. 1982, Hilje et
al.1987, Thrupp 1988). Desde finales de la
década de 1980, la Cooperativa, la Fábrica, y la
ACM han mejorado el manejo de pesticidas a
nivel de las fincas. Ahora se puede comprar
equipo de seguridad en la zona, hay más
información sobre medidas de seguridad, y se
han realizado algunos esfuerzos de capacitación
y educación pública con mensajes de protección
al medio ambiente y sobre la seguridad.
11.4.3.
Producción
orgánicas

de

11.5. Ganado y aves de corral
11.5.1. Granja comercial
Si bien es cierto que algunas familias venden
huevos caseros y gallinas, la región tiene
solamente una granja comercial en operación
(Unión VARSAN, S.A., en adelante VARSAN),
la cual inició la producción de huevos en 1991 y
la producción de pollos en 1992. La compañía es
propiedad de seis accionistas locales. La
empresa VARSAN tiene 2500 gallinas
ponedoras de un inventario total de 4200. Por
mes, producen 54 000 huevos y 1750 pollos de
1,6 kg. A los cinco meses de edad las pollas son
productivas y ponen huevos durante 16 meses.
El alimento (240 t/año) se compra fuera del área;
toda la gallinaza de la operación (10 t/año) se
utiliza como abono en el café y pastos. La
operación ha tenido problemas mínimos de
enfermedades (J. L. Vargas, com. pers.).

hortalizas

En 1992, 15 productores de Monteverde,
Cabeceras y La Cruz formaron la Asociación de
Pequeños Productores Orgánicos de Costa Rica.
Los miembros de este grupo hicieron giras de
campo a fincas orgánicas, experimentaron en sus
propias fincas y buscaron asistencia técnica.
Producen en forma comercial, pero las
cantidades son bajas. La irrigación es un
problema para el cual reciben asistencia técnica.
Han aprendido sobre diversas técnicas tales
como la preparación de abono orgánico y el uso
del carbón pulverizado para proporcionar
potasio, ayudar a la aireación del suelo y mejorar
la retención de humedad. También descubrieron
que el excremento de los conejos y el líquido
residual del proceso de preparar carbón son
fungicidas y/o nematicidas efectivos. El madero
negro (Gilricidia sepium) es un árbol con
propiedades insecticidas; el cultivo intercalado
(plantar varios cultivos en la misma cama) y la
rotación de cultivos también ayudan a reducir
los problemas de plagas y enfermedades. El
calostro (la leche producida por la vaca en los
primeros días después del nacimiento de un
	
  

11.5.2. Crianza comercial de cerdos
Hasta 1996, había en Monteverde tres
operaciones comerciales de crianza de credos.
La más grande (2000 cerdos), pertenece a la
Fábrica y funciona como una instalación para el
tratamiento de residuos de la leche y como un
proyecto agrícola. La controversia generada por
esta actividad ilustra las diferentes concepciones
existentes del desarrollo sostenible en
Monteverde (ver Griffith “La granja porcina:
¿agricultura sostenible o un horror?”).
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La porqueriza fue concebida como una
solución para un problema generado por la
planta de productos lácteos de Monteverde,
cuyas aguas residuales y suero de leche habían
contaminado el río Guacimal durante muchos
años (ver Gill “Impacto de la Fábrica de
Monteverde en la Quebrada Guacimal”), con las
crecientes objeciones por parte de la comunidad.
La Fábrica había dado algunos pasos para
disminuir el problema (p.ej., vertiendo el suero
en forma lenta por goteo, en cantidades
pequeñas, en vez de grandes cantidades en
forma esporádica). También se vendió parte del
suero a un productor local de cerdos, pero
reconociendo
que
esta
finca
también
contaminaba otro río con residuos de los cerdos.
Otras medidas más drásticas no eran
económicamente
atractivas;
la
Fábrica
argumentó que al aplicar medidas de control de
contaminación que no serían aplicadas por sus
competidores,
quedaría
en
desventaja
económica. Como lo dijo un empleado de la
Fábrica, “mientras no haya una ley (que se
aplique para todo el mundo), cualquier cosa que
hagamos tiene que pagarse por sí sola” (J. J.
Monge, com. pers.)
Dos razones impulsaron a la Fábrica a la
acción. La primera fue la amenaza creciente de
imposición de regulaciones ambientales a nivel
nacional; la segunda era el tamaño del problema.
Tras muchos años de un crecimiento continuo de
cerca de 10% anual, en 1993, la Fábrica estaba
produciendo 24 000 l de suero y 80 000 l de
aguas residuales por día. Estos grandes
volúmenes hicieron económicamente viables
otras opciones de tratamiento. La Fábrica eligió
instalar una porqueriza comercial para resolver
el problema de los residuos y cubrir sus costos
(con la posibilidad de generar ganancias) usando
el suero para alimentar los cerdos. Con una
inversión inicial de $275 000, se construyó una

	
  

estructura de encierro con capacidad para 1800
cerdos, con instalaciones separadas para el
apareo y la gestación, partos y desarrollo,
engorde y ganado, el cual sería alimentado
parcialmente con los excrementos tratados de los
credos. También se construyeron dos lagunas de
1800 y 2200 m2 para tratar el agua y los residuos
químicos de la Fábrica, así como también el
agua y residuos de estiércol de la porqueriza. La
laguna más pequeña y profunda es anaeróbica,
con lirio acuático; la laguna aeróbica, más
grande, recibe los residuos ya tratados en la
primera laguna.
El primer paso es mezclar, diluir y neutralizar
las aguas residuales (excluyendo el suero) en un
tanque de 40 000 l. Luego esta mezcla se filtra
antes de pasarla al biodigestor de 42 000 l o se
traslada directamente a la laguna anaeróbica
(Fig. 11.6). Los sólidos (en su mayoría proteína
sin digerir y fibra) que resultan del proceso de
filtrado, se usan como alimento para el ganado y
el suero para los cerdos. Los residuos de los
cerdos se diluyen y se filtran: una parte se les da
a las vacas; otra, pasa al biodigestor para
producir gas y abono orgánico, y el resto pasa en
forma directa a la primera laguna; el residuo
final que sale de la lagunas es 96% agua pura,
por encima del estándar de 85% fijado por el
Ministerio de Salud (J. J. Monge, com. pers.).
Las mediciones de la demanda biológica de
oxígeno (DBO), una estadística indicadora de la
demanda de oxígeno necesaria para la
descomposición de los contaminantes orgánicos,
muestra que el sistema es sano. Una demanda
biológica de oxígeno alta implica mayor estrés
sobre el cuerpo de agua que recibe los
contaminantes. En 1996, la operación alcanzó
una reducción de 98% en la DBO de los residuos
de la Fábrica (Cuadro 11.7).
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Figura	
  11.6.	
  Lagunas	
  de	
  sedimentación	
  usadas	
  para	
  procesar	
  los	
  residuos	
  de	
  la	
  fábrica	
  de	
  queso	
  y	
  de	
  la	
  granja	
  
porcina.	
  Fotografía	
  de	
  Dan	
  Perlman.	
  	
  
Cuadro 11.7. Características de los efluentes diarios antes y después de su tratamiento en la granja porcina, 1995 (incluye
los residuos del manejo de cerdos).
	
  

	
  
11.6. Rumbo futuro y conclusiones

fertilización moderada de los pastizales, el
pastoreo rotativo y el mejoramiento genético.
Debido al incremento de la productividad,
logrado sin el uso intensivo de agroquímicos, es
probable que el sistema no esté minando el
medio ambiente de manera insostenible. Aun
así, la mayoría de estas medidas de
intensificación elevan los costos de producción y
algunos agricultores cuestionan la viabilidad
económica de la producción intensiva de leche a
largo plazo. La porqueriza de la Fábrica ha
logrado casi eliminar el suero residual. A pesar

11.6.1. Sostenibilidad de la agricultura en
Monteverde
Producción	
  de	
  leche-‐La especialización de
la producción lechera en Monteverde ha tenido
un progreso significativo en los años recientes
desde el punto de vista ambiental. Los finqueros
han intensificado la producción mediante
medidas ambientales adecuadas, tales como los
pastos de corta, el uso de concentrados, la
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de que muchos residentes cuestionan la
sostenibilidad global de esta operación, sus
efluentes son más benignos que los que salían
directamente de la Fábrica.
	
  
Fincas	
  
de	
  
doble	
  
propósito—La
productividad baja y en disminución de las
explotaciones de doble propósito, sugieren que
bajo con las prácticas actuales el deterioro
ambiental continuará. Probablemente estos
sistemas no sobrevivan, desde un punto de vista
económico y agroecológico, sin modificaciones
en su gestión.
	
  
Producción	
   de	
   café-‐La producción
comercial de café en Monteverde inició cuando
los principios de agricultura sostenible estaban
siendo ampliamente discutidos. Considerando
que las instituciones responsables del
crecimiento de la producción de café están
comprometidas con la sostenibilidad, las
prácticas de producción amigables con el
ambiente han sido estimuladas. Muchos de los
agricultores, pero no todos, están produciendo
con éxito y con impactos ambientales en
apariencia mínimos. Las prácticas del proceso de
beneficiado de la Cooperativa eliminan la
mayoría de los impactos ambientales más serios
de la producción de café. Los altos precios que
los
agricultores
reciben,
amplían
las
posibilidades de manejo de incluir aquellas
prácticas que de otro modo representarían un
costo demasiado alto. (p.ej., terrazas).
	
  
Producción	
   de	
   hortalizas-‐La producción
comercial de hortalizas es sostenible; muchos
agricultores producen pequeñas cantidades en
forma orgánica, lo cual minimiza algunas
fuentes de impacto ambiental negativo. En el
caso de algunas actividades de producción de
hortalizas, se presentan problemas localizados
con el manejo de los pesticidas.
	
  
Producción	
  
avícola-‐La
producción
comercial de aves de corral se maneja a una
escala relativamente pequeña, y la gallinaza
(estiércol de gallina), su principal producto de
desecho, es un fertilizante valioso. Los
problemas ambientales asociados con la
producción de pollos o huevos son escasos.
VARSAN produce residuos en forma de
	
  

polietileno y desechos de empaque plástico, sin
embargo, la intensa competencia por parte de
otros productores nacionales limita las
alternativas a este sistema de empaque.	
  
	
  
Producción	
  de	
  cerdo-‐La porcicultura, tal y
como es manejada por la Fábrica, es considerada
por muchos como sostenible. La mayoría de las
dudas sobre sostenibilidad conciernen el
bienestar animal, la calidad de vida para los
vecinos y consideraciones morales y estéticas.
La baja rentabilidad de la porqueriza limita las
oportunidades de tratar estos problemas.
11.6.2. Rumbo para la investigación
futura
Los principales obstáculos para lograr una
mayor sostenibilidad de la agricultura en
Monteverde son la baja rentabilidad (la cual
limita las opciones de sistemas de manejo a los
que son más rentables, que no necesariamente
son los más adecuados para el ambiente) y la
falta de alternativas de producción comprobadas.
La investigación agronómica, económica y
política, ayudará a reducir las barreras para la
sostenibilidad, demostrando cuáles prácticas son
más prometedoras, lo cual ayudaría a adecuar
los sistemas de manejo a las condiciones locales
y a ampliar la gama de alternativas de
producción. En algunos casos, las políticas
nacionales (por ejemplo, los controles de
precios, los impuestos de entrada, la regulación
de plaguicidas) pueden ampliar, o al contrario,
limitar las oportunidades para los agricultores de
lograr la sostenibilidad.
Producción de leche- Un área fundamental
para la investigación futura es el uso de forrajes
alternativos, subutilizados en Monteverde: las
mezclas de pastos y leguminosas podrían
disminuir la necesidad de fertilizantes químicos
y mejorar la nutrición de las vacas; del mismo
modo, la avena y las brásicas forrajeras deben
ser investigadas para evaluar su potencial y
lograr una mayor aceptación. La resistencia a la
prosapia y otras plagas de los pastos será una
característica clave de los forrajes alternativos
exitosos; lograr mayor resistencia en el pasto
kikuyo sería un proyecto valioso. La
investigación sobre los costos y la eficacia de los
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herbicidas, la motoguadaña y el uso de machete,
identificará las direcciones más prometedoras en
lo que a control de malezas se refiere. El análisis
económico de los rompevientos proporcionará
información sobre si estos deberían ser
subsidiados.

Producción
porcina--La
sostenibilidad
agroecológica de la producción porcina de
Monteverde, en particular el manejo de residuos,
debe ser estudiada. Aunque la Fábrica tiene un
sofisticado sistema de tratamiento, no es así con
otros productores. Se necesita investigar sobre
opciones para mitigar el ruido y los olores.

Producción de doble propósito-Se necesita
establecer las tasas de erosión de pastizales, la
compactación del suelo y el grado de sobre o
sub-pastoreo para evaluar la sostenibilidad de
este sistema. La investigación debe determinar la
extensión del pastoreo rotativo, y cómo
optimizar este sistema para las condiciones
agrícolas de las tierras bajas, así como las
fluctuaciones estacionales bruscas en la
disponibilidad de forraje. Una de las prioridades
más altas para las fincas de doble propósito es la
investigación sobre sistemas silvopastoriles. Las
cercas vivas se usan en forma extensa en las
tierras bajas, por lo que se requieren estudios
biológicos y ecológicos sobre sus beneficios
agroecológicos y económicos.

11.6.3. Resumen y conclusiones
Las lecciones y experiencias de Monteverde
ofrecen conocimientos que pueden ayudar a
otras comunidades a enfrentar el reto de la
sostenibilidad agrícola. Una de las principales
lecciones de esta experiencia es que la
sostenibilidad es un objetivo en movimiento, por
lo tanto requiere ser reevaluada, conforme las
realidades políticas, económicas y culturales
evolucionan, y se disponga de información
agroecológica más reciente. Para asegurar un
progreso continuo, se necesita un contexto social
que fomente la discusión y evaluación honesta,
que comprometa suficientes recursos para la
investigación sobre la sostenibilidad, y que cree
un clima de compromiso compartido con la
sostenibilidad. La estructura social de
Monteverde, tan robusta y activa, ha sido una
fuerza poderosa para el progreso hacia la
sostenibilidad y puede servir de inspiración a
otras comunidades.

Producción de café- Un área fundamental
para la investigación es la producción orgánica y
baja en aplicación de insumos químicos. Los
agricultores necesitan estrategias efectivas para
combatir las enfermedades comunes, los hongos
y las hormigas arrieras. Es necesario investigar
más acerca de Arachis pintoi y otros cultivos de
cobertura en las tierras altas.
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sobre la producción de café y hortalizas, y a Jim
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su experiencia como biólogo y agricultor.

Cultivo de hortalizas—Es preciso investigar
sobre métodos de producción orgánica
adecuados al medio ambiente de Monteverde.
Los hongos representan un problema particular
para los productores, por lo que hacen falta
fungicidas orgánicos baratos, preferiblemente de
elaboración casera.
Manejo
de
pesticidas-Las
encuestas
informales han revelado serias deficiencias en el
manejo de pesticidas. Es necesario investigar
sobre programas educativos y de extensión
eficaces aplicados en otros lugares, que puedan
adaptarse a Monteverde.

	
  

650

CULTURAS PREHISTÓRICAS Y POBLADORES DE MONTEVERDE
Robert M. Timm
Informaciones recientes sobre la arqueología,
la lingüística y la genética, documentan que los
grupos amerindios modernos de Costa Rica son
descendientes de los grupos precolombinos que
ocuparon el área hace miles de años, en lugar de
las culturas de transición entre los principales
grupos del norte de América Central y México o
de América del Sur. Los habitantes indígenas
poblaron la región de Monteverde durante
milenios, según la evidencia de fragmentos de
cerámica encontradas en los alrededores de
Santa Elena, pero conocemos muy poco sobre la
densidad de su población y sobre su impacto en
el medio ambiente local.
Los primeros habitantes humanos de Costa
Rica eran grupos de cazadores y recolectores
que llegaron a la zona entre aproximadamente
12000 y 8000 a. C. Se ha registrado evidencia
arqueológica de talleres y artefactos en el valle
de Turrialba, en Guanacaste y en el Lago
Arenal. Uno de los primeros artefactos
conocidos, una punta estilo Clovis, hecha con
cuarzo local (calcedonia), es del Lago Arenal, y
data de 10 000 a. C. Las culturas que poblaron
las montañas desde Orosí a Monteverde eran
similares, aunque diferentes de las del oeste en
Guanacaste y las del este en las llanuras del
Atlántico. La región ha sido denominada como
sub-área cultural de la cordillera (Sheets et al.
1991, Sheets 1994).
La combinación de depósitos de cenizas
volcánicas asociadas a las erupciones del Volcán
Arenal (Melson 1984, 1994), junto con las
fechas de radiocarbono de carbón, y las
relaciones estratigráficas de cerámica y de
implementos de piedra, han permitido a los
investigadores documentar mucho sobre la vida
de las personas que habitaron las inmediaciones
de Lago Arenal durante los últimos 6000 años
(Sheets et al. 1991, Sheets y McKee 1994).
Alrededor del segundo o tercer milenio a. C., se
practicaba una agricultura incipiente; los
cultivos básicos eran tubérculos, frutales, bayas
y palmas. La agricultura extensiva cambió las

	
  

sociedades indígenas, pues llevó a la formación
de asentamientos permanentes, al desarrollo de
la cerámica y a cambios sociales. Durante el
Período Arcaico (3300-2000 a. C.), la
subsistencia pasó de la caza y la recolección a la
agricultura. Se establecieron aldeas, aunque las
densidades de población eran bajas. La fases
temprana y tardía de Tronadora (2000-500 a. C.)
se caracterizan por casas bien construidas y un
amplio uso de la cerámica, así como muchas
aldeas pequeñas dispersas por toda la región.
El período comprendido entre 500 a.C. a 300
d. C. en Costa Rica, marcó una transición de
pequeñas sociedades tribales a sociedades de
jefatura asociadas con el cultivo de semillas,
principalmente de maíz. En gran parte del país
se practicó un sistema mixto de horticultura con
tubérculos, bayas y árboles frutales, además de
agricultura de semillas (principalmente maíz,
frijol y calabaza). Las aldeas principales
contenían construcciones como cimientos de
piedra, montículos, calzadas pavimentadas,
hornos, pozos de almacenamiento y estatuas.
Muchos de los objetos de jade tallado y metates
ceremoniales que ahora se exhiben en los
museos, son ofrendas funerarias de este período.
La principal ocupación de la zona del Arenal
se produjo durante las fases temprana y tardía de
Arenal (500 a. C.-600 d. C.). Hay evidencia de
desmonte de tierras a gran escala durante este
tiempo, lo cual estaba relacionado con un
aumento en las poblaciones humanas que
habitaban a lo largo del lago y una expansión
más allá de sus orillas (Piperno 1994). Algunas
de las primeras erupciones volcánicas del Arenal
podrían haber envejecido para entonces,
formando suelos relativamente fértiles. El patrón
general en toda Costa Rica es de un aumento
rápido de la población hasta alrededores de 500
d. C. La deforestación aumentó rápidamente
después de 500 a. C., como consecuencia del
aumento de los cultivos. La densidad de
población en la región de Arenal y a lo largo de
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las montañas llegó a su apogeo durante estas
fases (Sheets 1994).
Durante el período comprendido entre 300800 d. C., la organización de las sociedades en
Costa Rica evolucionó de cacicazgos simples a
cacicazgos complejos, con estructuras tales
como fundaciones, calzadas pavimentadas,
montículos y sitios de entierro. Desde 800 d. C.
hasta la llegada de los españoles en el siglo XVI,
se formaron grandes pueblos con una
infraestructura compleja. Algunos de los
elementos de las sociedades costarricenses en el
momento de la conquista incluían cementerios
múltiples, simples y complejos; estructuras
elaboradas en las aldeas principales (montículos
de casas, acueductos, plazas, calzadas
empedradas y muros); una diversidad de bienes
nacionales, el intercambio regional de bienes; la
introducción de la orfebrería; y la rivalidad de
los cacicazgos.
En el Lago Arenal durante la fase Silencio
(600-1300 d. C.), el Valle de Río Piedras estaba
densamente poblado. Los asentamientos eran
grandes, pero muy distantes entre sí. La
población puede haberse desplazado al oeste del
lago debido al aumento de la actividad volcánica
del Volcán Arenal (Mueller 1994). Las fases
Silencio y Tilarán fueron períodos de
disminución de la población en general y de
abandono de los sitios utilizados por largo
tiempo. La disminución de la población durante
estas fases no se correlaciona en forma directa
con el vulcanismo, y se cree que fueron un
fenómeno regional (Mueller, 1994). Con base en
el análisis de los isótopos de carbono 12 y 13 en
huesos humanos recuperados de sitios de
entierro, se determinó que menos del 12 % de la
dieta era el maíz, lo cual es un porcentaje mucho
menor de lo consumido por la mayoría de las
poblaciones
históricas
en
Mesoamérica
(Friedman y Gleason 1984, Bradley 1994).
Con la llegada de los españoles en el año
1502 se inició un período de transición dolorosa
para las sociedades indígenas de Costa Rica, con

	
  

marcados descensos de la población de sus
pueblos, la destrucción de sus culturas, y la
extinción de algunos grupos tribales. Las
culturas que los españoles encontraron en Costa
Rica resistieron ferozmente durante dos
generaciones; Costa Rica fue el último de los
países centroamericanos conquistados por los
españoles. La estimación más reciente del pico
de la población precolombina de los pueblos
indígenas es de alrededor de 400 000 personas
(Denevan 1992). La población se redujo a 80
000 en 1563 (MacLeod 1973, J.W. Hoopes,
com. pers.).
La combinación de plantas silvestres
recolectadas y plantas cultivadas, junto con
proteínas proporcionadas por la caza silvestre
probablemente fue la dieta característica de la
mayoría de los pueblos indígenas en Costa Rica
(Hoopes y Chenault 1994, Sheets y McKee
1994). Aparentemente, la gente prefería vivir en
las zonas de vida más secas en Arenal, el bosque
húmedo tropical/transición a premontano y
bosque húmedo premontano. En general, las
zonas altas por encima de 1500 m s.n.m. en la
Cordillera de Tilarán no estaban pobladas.
Durante gran parte del período de ocupación,
las culturas de la región de Arenal parecen haber
sido
autosuficientes
y
relativamente
independientes de grupos externos, en
comparación con otros pueblos mesoamericanos.
El maíz se cultivó en el 2000 a. C., sin
convertirse en el soporte principal de la dieta. Al
contrario, las culturas que vivieron alrededor del
lago recurrieron a la explotación de la flora y
fauna autóctona, rica y diversa. Las densidades
de población fluctuaron considerablemente,
aunque en general fueron relativamente bajas en
comparación con las densidades más al norte de
Mesoamérica o en los Andes de América del
Sur. Sin embargo, los pueblos de la región de
Arenal tuvieron un impacto sobre su entorno y
fueron responsables de una considerable
deforestación (Sheets et al. 1991).
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AGROECOLOGÍA DE PROSAPIA O SALIVAZO Y PLAGAS DE LOS
PASTIZALES
Daniel Peck
Las plagas de los pastizales, conocidas en
Costa Rica como la prosapia o salivazo,
representan una gran limitación para la
producción de leche en Monteverde. En la
década de 1960, estos insectos casi acaban con
la industria lechera y obligaron a un cambio del
forraje principal, pasto kikuyo (Pennisetum
clandestinum), hacia una especie más tolerante
pero menos productiva, pasto estrella africana
(Cynodon nlemfuensis).
Los insectos de la familia Cercopidae son
conocidos como salivazo (sppittlebugs en
inglés), en su fase de ninfas y como la prosapia
(froghoppers) en su fase adulta. Son parientes de
otros insectos económicamente importantes en el
orden de los Homóptera, incluyendo saltamontes
y áfidos o pulgones. Su nombre común conocido
es "la prosapia" por el nombre genérico de la
especie principal. Los cercópidos de los
pastizales se alimentan de la savia y se
especializan en pastos de forraje y en la caña de
azúcar. En las tierras de pastoreo del Nuevo
Mundo, el incremento de su estatus como plaga
ha ido paralelo a la expansión de pastos
mejorados y al establecimiento de pastos
africanos más productivos (Guagliumi 1954,
Enkerlin and Morales 1979). Prosapia y otros
siete géneros de cercópidos, son las plagas más
dañinas de los pastizales en el neotrópico
(Lapointe et al. 1992).
La prosapia es causa de estrés para las plantas
y disminuye la productividad del pasto al
quitarle los recursos que la planta necesita para
su crecimiento. Los pastos susceptibles también
sufren de “quema de baba de culebra” al ser
atacados por los insectos adultos (Byers y Wells
1966). Su saliva induce una fitotoxemia, la cual
causa que la hoja se amarille y muera. Las
infestaciones severas de los adultos pueden
"quemar" los pastos enteros, impidiendo el
crecimiento y reduciendo su valor nutritivo y
sabor (Fagan y Picado 1971, Valerio y Nakano
1988). Las infestaciones también pueden

	
  

disminuir la permanencia de los pastos
mejorados al promover la invasión de malezas y
otros zacates no deseables (Taliafero et al. 1967,
Valerio y Nakano 1987). En Monteverde, la
conversión hacia una especie de pasto más
tolerante fue una medida de control apropiada a
corto plazo. No obstante, los nuevos pastos
también sufrieron alta densidad de plagas más
adelante y un aumento de la quema del zacate
estrella africana, causada por la baba de culebra.
La disminución de la fertilidad del suelo,
sumada a estaciones lluviosas más secas, pueden
reducir la tolerancia de este pasto a las plagas.
Los productores de leche de Monteverde se
apoyan sobre todo en controles del cultivo para
disminuir la incidencia de los brotes. La Fábrica
y el Ministerio de Agricultura y Ganadería
(MAG), promueven el pastoreo intensivo y el
uso regular de fertilizantes para reducir el hábitat
favorable para al salivazo, a la vez que se
estimula el crecimiento vigoroso de la capa de
hierba. El MAG también promueve el control
biológico con Fusarium, un hongo que ataca la
prosapia en fase adulta. Sin embargo, las pobres
técnicas de búsqueda de insectos, así como de la
aplicación, limitan la efectividad del hongo. Si
estas medidas preventivas fallan, los agricultores
pueden optar por no hacer nada y asumir el
daño, o recurrir al uso de medidas correctivas
tales como malatión (un organofosforado) y
Vidate (un nematicida sistémico). El uso de
pesticidas es más pesado sobre los potreros
donde los agricultores persisten en el uso de
pasto kikuyo.
La persistencia de brotes en Monteverde se
debe en parte a la falta de información sobre la
ecología de esta plaga. Estudié la agroecología
de la prosapia en Monteverde durante las
estaciones húmedas de 1991-1994, con un
enfoque sobre los factores que influyen en su
abundancia y distribución y tomando en cuenta
su comportamiento, dinámica de la población y
los enemigos naturales. Hay cuatro especies que
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se han desarrollado como plagas en los pastos
locales: Aeneolamia postica, Prosapia simulans,
P. plagiata, además de una especie no
determinada relacionada con P. bicincta. La
especie más abundante, P. cercano a bicincta, se
alimenta de todas las gramíneas forrajeras
locales, entre ellas la estrella africana, el kikuyo,
la pitilla (Sporobolus spp.) y el zacate gigante
(Pennisetum purpureum). Las ninfas construyen
masas de saliva en sus sitios de alimentación en
los pastos hospederos, en la parte baja de la capa
de pasto. La P. cercano a bicincta en fase adulta
es de color negro y carmesí, con tres rayas rojas
transversales a través de la parte posterior.
Miden alrededor de 10,7 mm de largo y 4.8 mm
de ancho. En los periodos pico, se pueden
capturar más de 250 ninfas/m2 y 500 adultos por
100 barridas de una red de insectos (Peck 1996).
Los adultos de P. cercano a bicincta ponen
huevos en la capa superior de la tierra, en la base
de las plantas hospedantes. Los huevos
eclosionan en el comienzo de la temporada de
lluvias (abril a mayo). Las ninfas pasan por
cinco fases antes de que muden a adultos, en
total seis semanas para madurar. Los huevos
entran en un periodo de diapausa que dura toda
la estación seca. A diferencia de otros
cercópidos de pastizales, esta especie alcanza
sólo una generación relativamente sincrónica por
año (Peck 1996).
Un paso clave para el control de la prosapia
es la predicción de brotes. Las lluvias tempranas
en la temporada pueden determinar el momento
y la sincronía de la eclosión de los huevos, lo
cual puede permitir la predicción de la aparición
de ninfas y adultos y el pico de la presión sobre
los pastos. La exploración afina esas
predicciones e identifica las áreas problemáticas,
	
  

guiando de tal modo el momento y el lugar de
aplicación del producto químico. Si se puede
predecir con exactitud el momento de la
eclosión, también se puede predecir la
alimentación de las ninfas en primera fase en las
raíces, y el pastoreo intensivo de los pastos en
ese punto puede reducir la población de plagas.
Estudios de poblaciones locales revelaron
que la prosapia es migrante; llegando a
Monteverde desde las áreas donde las ninfas ya
han madurado (Peck 1996). Por lo tanto, el
control de plagas debe ser considerado a una
escala regional. Un potrero tratado un día puede
ser inundado con nuevos colonizadores al día
siguiente. La investigación debe abordar cómo
los cercópidos dañan sus hospederos, para
predecir de qué modo los adultos colonizadores
afectan los pastos que ya han sido afectados por
las poblaciones de ninfas locales. Las ninfas y
los adultos son atacados por enemigos naturales.
Las larvas de las moscas sírfidos Salpingogaster
nigra (Diptera: Syrphidae), se arrastran hasta las
masas de espuma para alimentarse de las ninfas.
Dos entomopatógenos, Fusarium y Baktoa,
también atacan a los adultos en la zona. Se
necesitan más investigaciones sobre los factores
que influyen en la abundancia de estos enemigos
y su potencial como agentes de control
biológico. Con el apoyo de una base más amplia
de conocimientos, los agricultores podrán
considerar el manejo de plagas a la par del
manejo de pastos. Un manejo eficaz requiere un
enfoque integrado que aborde: 1) los momentos
vulnerables en el ciclo de vida de la plaga; 2) el
periodo de vida de la plaga y su capacidad para
la reproducción; 3) el impacto de los enemigos
naturales locales y 4) el papel del pastoreo y
manejo del forraje.

BRASICÁCEAS FORRAJERAS USADAS COMO ARADOS BIOLÓGICOS
Jim Wolfe
Una de las principales amenazas a la
sostenibilidad de las fincas de Monteverde es la
compactación del suelo. Décadas de producción
lechera intensiva han moldeado un suelo duro.
La lluvia y los fertilizantes se escurren de este

	
  

molde en lugar de filtrarse en el suelo, lo que
desperdicia
fertilizantes,
disminuye
la
producción de pasto, y causa la erosión. Los
métodos tradicionales de aflojar el suelo son el
arado de vertedera tirado por bueyes o un
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tractor, o el paleo a mano. Estos métodos
mejoran el crecimiento del forraje, pero también
causan erosión sustancial del suelo. Muchos
agricultores aran justo antes de la temporada de
lluvias para garantizar la humedad para el
crecimiento de la hierba; pero de este modo el
suelo recientemente aflojado es más vulnerable a
la erosión. Una alternativa moderna que evita la
erosión es el uso de arados que rompen el
subsuelo sin perturbar el horizonte superficial.
El arado de subsuelo requiere de un tractor
potente y no puede ser utilizado en pendientes
pronunciadas, por lo que tiene una aplicación
limitada en Monteverde.
Una alternativa exitosa es sembrar
brasicáceas (Brassicaceae). Un cruce entre
repollo
chino
y
mostaza,
(conocido
comercialmente como Tyfon), ha dado los
mejores resultados. Primero, los pastos
existentes se “queman” químicamente usando un
herbicida, sin eliminarlos del todo; luego se
aplica al terreno un fertilizante completo (NPK
10-30-10). Se difunde la semilla durante un
período húmedo (normalmente entre junio y
octubre); las densidades de siembra son un 20%
superior a las recomendadas para una cosecha
comercial. Después de la difusión de la semilla,
se dejan las vacas en el área por un tiempo para
que sus pezuñas “planten” las semillas en el
suelo.
	
  

Los brasicáceas son rápidas en germinar y
crecer lo suficientemente de modo que su
sombra retarda el crecimiento de las malezas y
pastos. Sus hojas anchas protegen el suelo de la
erosión inducida por la lluvia. Sus raíces gruesas
llegan hasta cerca de 80 cm de profundidad y
aflojan el suelo. A medida que se mueren y se
descomponen, los canales radiculares permiten
que el agua y los nutrientes se infiltren en el
suelo. Aunque los pastizales no producen zacate
al ser sembrados con brasicáceas, estas por sí
mismas son un forraje de alto contenido en
proteína. A los 2-3 meses, alcanzan una altura de
casi 1m y están listas para la cosecha. Las vacas
lactantes pueden alimentarse en forma directa de
la planta y también se pueden cortar en pedazos
pequeños. Las plantas proporcionan el 20% de
proteínas y son más fáciles de digerir que la
alfalfa. Se pueden hacer dos cortas antes de que
las hierbas tomen más fuerza, dado que en unos
meses el campo vuelve a la máxima producción
de hierba. El uso de brasicáceas como arados
biológicos tiene muchas ventajas: no necesita de
maquinaria cara ni de mano de obra intensiva; el
forraje de alta calidad compensa por el tiempo
que la tierra no se utiliza en la producción de
pasto; se revierte la compactación del suelo y se
evita la erosión, lo cual ayuda a los agricultores
a mantener la productividad de los pastos a largo
plazo.

LA QUEMA DE PASTIZALES EN MONTEVERDE
Katherine Griffith
La quema de pastos puede ser una práctica
razonable (Sánchez 1982, 1987), ya que aporta
fósforo, disminuye la acidez y la toxicidad del
aluminio, y devuelve el forraje envejecido al
suelo, en forma de ceniza. Las quemas no tienen
costo alguno, en contraste con los fertilizantes.
Requieren de pocas habilidades administrativas,
poca mano de obra, y mínimo apoyo
institucional. Sin embargo, en muchos lugares,
el fuego es una práctica muy destructiva: en
áreas muy empinadas, expone el suelo a la
erosión durante la estación lluviosa; el viento se
lleva una parte de la ceniza, y una parte
	
  

significativa de los nutrientes se volatiliza y, con
frecuencia, los fuegos se salen de control.
Durante el último mes de la temporada seca, una
neblina de humo continua cubre gran parte de la
llanura costera del Pacífico de Costa Rica,
debido a que los incendios arden durante días.
Durante la década de 1970, se prohibieron las
quemas, debido a la contaminación del aire, los
riesgos de seguridad, y a la degradación del
suelo provocada a largo plazo. Al subir el precio
del petróleo en 1979, el costo de los fertilizantes
subió demasiado para los agricultores, por lo que
las políticas del gobierno cambiaron y los
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agrónomos recomendaron la aplicación del
fuego, como una forma de mantener la fertilidad
de los pastos. Esta práctica se usa en las fincas
de ganadería de carne y de doble propósito en la
cuenca lechera de Monteverde, y con menor
frecuencia en las fincas lecheras. La legislación
actual sobre las quemas es ambigua. Los
incendios deliberados están regulados por la Ley
Forestal, que prohíbe la quema de bosques o
áreas adyacentes a estos sin un permiso. Los
permisos se conceden después de una inspección
	
  

del sitio y cuando haya pruebas de las medidas
de contención (Ley 7575, Artículo 35, publicada
en La Gaceta, Costa Rica, Vol. 21, No. 72, 16,
abril 1996). A largo plazo, las quemas no son
sostenibles para el ambiente. A corto plazo,
puede que sea el sistema más rentable, en forma
particular en las áreas bajas y para las fincas
económicamente
y
agronómicamente
marginales. Es muy probable que la rentabilidad
de este sistema de manejo de pastos decline con
el tiempo.

LAS HUERTAS CASERAS DE MONTEVERDE
Katy VanDusen
Si uno les pregunta a costarricenses en
Monteverde si ellos tienen una huerta o un jardín
de hortalizas, normalmente la respuesta es no. Si
uno les pregunta qué producen en el patio de su
casa, pueden mencionar una lista de entre 15 a
20 productos. Las huertas caseras tradicionales
en la región de Monteverde, como en la mayor
parte de los trópicos, parecen una colección
desorganizada de árboles, arbustos, hierbas,

cultivos de raíz y animales. Estos son sistemas
agroforestales; aproximadamente la mitad de las
cosechas pueden ser de árboles. Las huertas
caseras complementan la dieta familiar,
proporcionan plantas medicinales, leña, postes
vivos para cercas y otros materiales, además de
un ambiente agradable alrededor de la casa,
protegiéndola del sol y del viento (Cuadro 11.8).

	
  
Cuadro	
  11.8.	
  Plantas	
  y	
  animales	
  comunes	
  en	
  las	
  huertas	
  caseras	
  (ver	
  los	
  nombres	
  científicos	
  en	
  Cuadro	
  11.6,	
  Apéndice	
  1)	
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Las huertas tradicionales requieren de menos
mano de obra y otros insumos que las huertas de
las zonas templadas. El trabajo en la huerta es
con frecuencia compartido entre todos los
miembros de la familia, y se puede realizar de
forma esporádica. Debido a que muchos de los
cultivos son perennes, no necesitan resiembra o
el deshierbe frecuente. Se compran semillas sólo
para unos pocos cultivos (por ejemplo, repollo,
zanahorias, rábanos, lechugas, cebollas). Las
semillas se intercambian o se guardan y el
material vegetativo se utiliza para la
propagación. Estos huertos familiares no
requieren cercas para protegerlos de los
animales. Más bien, los animales son una parte
integral del sistema, vagando libremente en el
jardín. Las gallinas son los animales más
comunes, y ayudan a controlar los insectos, a
reciclar desechos de la cocina sin la necesidad
de una pila de compost, y a fertilizar

directamente a las plantas. Los fertilizantes
comerciales se utilizan de forma selectiva en los
huertos familiares tradicionales; se aplican con
mayor frecuencia el estiércol y las cenizas.
Aunque estas huertas pueden tener resultados
considerables para los insumos mínimos que
requieren, a menudo se consideran mínimas o
insignificantes por parte de quienes promueven
el estilo templado de huertas lineales. Tal vez las
huertas tradicionales no maximizan la
producción de los cultivos de frutas y hortalizas
reconocidas, pero llenan un nicho importante en
la economía del hogar. Un estudio concluyó que
"… las huertas caseras y huertos de árboles
mixtos ... constituyen una forma común pero
poco estudiada de la agricultura ... los sistemas
de árboles mixtos pueden ser uno de los pocos
sistemas agroforestales que pueden satisfacer los
objetivos domésticos, económicos y de
conservación en el trópico húmedo" (NRC 1993)

USO DE PESTICIDAS EN EL ÁREA DE SANTA ELENA
Katherine Griffith
En 1990 se realizó una encuesta con 32
agricultores sobre el uso de pesticidas, las
prácticas de manejo y sobre intoxicación. Los
resultados mostraron que hay razones para
preocuparse sobre la seguridad personal y del
medio ambiente. Estos fueron algunos de los
resultados (K. Griffith y N. Trejos, datos no
publicados):
1) el principal proveedor local tenía
pesticidas que habían sido prohibidos por
razones ambientales y de seguridad en los
Estados Unidos y Europa;
2) no se encontraron equipos de protección a
la venta en la localidad, y casi ningún agricultor
había usado equipo de protección antes;
3) muchos agricultores compraban el
herbicida Paraquat a precios a granel, llevando
sus propios recipientes, de tal modo que no
contaban con la información de la etiqueta
después de efectuar la compra;
4) la mayoría de los agricultores no tenían
una forma estandarizada de medir las dosis de
pesticida para la mezcla con agua. Varios usaban

	
  

como medida las copas del jarabe para la tos o
hacían una estimación aproximada de las
cantidades ("un chorrito por cada bomba de
espalda"). Tenían poca idea sobre las dosis de
aplicación adecuadas y se confundían con las
instrucciones y la información de seguridad en
las etiquetas;
5) las prácticas de almacenamiento eran
inseguras e inadecuadas; por ejemplo, algunos
agricultores
guardaban
pesticidas
en
dormitorios, en los baños y en recipientes sin
identificar en sus galerones;
6) los casos de intoxicación accidental
encontrados fueron comunes; casi cada uno de
los agricultores entrevistados había sufrido al
menos de intoxicación leve o había perdido un
animal, o conocía a alguien intoxicado;
7) el concepto de persistencia ambiental era
mal entendido; por ejemplo, un herbicida
recomendado únicamente para uso en áreas
donde se quería erradicar la vegetación en forma
permanente (tal como en la vía del tren), había

658

sido usado en la preparación de terrenos de
siembra de cultivos;
8) un alto porcentaje de los entrevistados
había iniciado con el uso de pesticidas en los 2 o

3 años previos, lo que sugiere que su uso está
aumentado en forma rápida.

FRIJOL “TAPADO”
Katherine Griffith y Jim Wolfe
Los frijoles son un alimento básico en Costa
Rica. Aunque no son un cultivo muy rentable
(debido en parte a los controles de precios del
gobierno), proporcionan la seguridad alimentaria
de muchas familias con ingresos limitados o
inciertos. Un sistema agrícola tradicional,
aunque mal documentado, en el área de
Monteverde, es el "frijol tapado", en el cual los
agricultores siembran frijoles negros o rojos en
tierras de barbecho sin arar. El agricultor deja la
tierra cubrirse de matorrales durante 2-3 años,
hasta que la vegetación (que no debe incluir
mucho pasto), llegue a 1-3 m de altura; luego,
dispersan la semilla entre septiembre y
noviembre, cortan el monte con un machete y lo
dejan en su lugar como abono orgánico. Cerca
de 70 días después, se cosechan los granos; el
productor arranca y deja secar las plantas al sol
por unos días, y luego las extiende sobre una
lona para trillar y aventar.
Aunque este es un sistema de baja
productividad, tiene muchas ventajas. Al ser una
forma de agricultura sin labranza de la tierra,
permite la siembra en laderas empinadas con el

mínimo riesgo de erosión y se mantiene o
aumenta la materia orgánica y el fósforo
disponible en el suelo. Como fijadores de
nitrógeno, los frijoles mejoran el suelo, aunque
su contribución no debe exagerarse, porque gran
parte del nitrógeno se elimina al cosechar los
granos (NRC 1993). Este es un sistema
biológico relativamente diverso, lo cual
minimiza las plagas y las enfermedades; además,
con él no se utilizan productos químicos. Por
último, se requiere relativamente poca mano de
obra en comparación con el sistema de labranza
de la tierra. Este y otros sistemas similares, han
sido descritos en términos favorables: "... las
áreas con altas cantidades de lluvia pueden
utilizar un sistema de cortar y tapar, (slash-andmulch) el cual tiene menores efectos adversos
sobre el medio ambiente. En condiciones
húmedas y cálidas la relativamente rápida
descomposición del mantillo proporciona
beneficios de reciclaje de nutrientes no
disponibles a través de la quema, al tiempo que
protege la superficie del suelo y aumenta la
cantidad de materia orgánica" (NRC 1993).

LA GRANJA PORCINA: ¿"AGRICULTURA SOSTENIBLE" O "UN
HORROR"?
Katherine Griffith
El conflicto de la porqueriza en Monteverde a
inicios de los años 90, tuvo varias causas
subyacentes. Durante el primer año, la mezcla
inapropiada de los residuos en las lagunas
provocó una fetidez abrumadora que emanaba
del sistema (Fig. 11.6). Aunque la mayor parte
de la gente estuvo de acuerdo en que este

	
  

problema fue solucionado en gran medida
cuando las lagunas empezaron a funcionar
correctamente, el error inicial le costó a la
Fábrica la pérdida de apoyo y confianza. Al
anterior, se sumó el problema del ruido de los
gruñidos de los cerdos. Cuando se presentó una
enfermedad porcina que redujo en forma
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dramática la venta de carne de cerdo en toda la
nación, las instalaciones de la Fábrica, con una
capacidad para 1800 animales, se abarrotaron
con 2300 cerdos, lo que aumentó el estrés y
nivel de ruido. La Fábrica, en sus esfuerzos por
“vender” la idea a la comunidad, agravó el
problema asegurando que la porqueriza estaría
libre de olores y ruidos. Algunos residentes se
sintieron engañados, y pensaron que las medidas
tomadas por la Fábrica (reforestación, cerrando
más las instalaciones, cambios en algunas
prácticas de manejo), no constituían un esfuerzo
de buena fe para resolver los problemas. La
planta láctea consideró que muchos de los
opositores de la granja no apreciaban la
importancia ambiental del tratamiento de suero
de leche y las aguas residuales, o las
limitaciones financieras bajo las cuales debe
funcionar la operación.
Una cuestión fundamental se refiere al
lugar de la agricultura en las actividades
humanas en general, y a una gran operación
comercial porcina en Monteverde, en particular.
Este conflicto implica una visión del uso
apropiado de la tierra: ¿qué constituye una forma
"buena" de ganarse la vida y cuál es un precio
aceptable a pagar por el desarrollo agrícola? En
1995, al preguntárseles a residentes de la
comunidad de Monteverde si la porqueriza era
una forma de agricultura sostenible,
respondieron de la siguiente manera:
- "Definitivamente. Como un sistema de
tratamiento, nos da un 96% de purificación (de
los residuos), y el ingreso generado garantiza
que puede mantenerse funcionando" (un
empleado de la Fábrica).
- "El chillido cacofónico y permanente de
2000 cerdos estresados en cautiverio es un
horror en el ambiente de Monteverde" (Artista).
- "Empezó por el problema del suero. Fue
una respuesta ante una necesidad. Ellos han
trabajado duro para hacer que funcione
mejor…mientras que los animales estén
saludables, está bien " (productor de
leche/artesano).
- "La porqueriza es algo grande. Es un
sistema bien cerrado; han hecho un buen
trabajo" (agricultor/biólogo).

- "Veo que están usando el procedimiento
convencional (para la crianza de cerdos), pero
yo cuestiono el procedimiento. Es cruel poner
animales en un espacio tan reducido. Eso es lo
que se hace para ser competitivos. ¿Vale la
pena?” (Maestro).
- “Me gusta la porqueriza porque identifica el
propósito agrícola de la comunidad. Tal vez así
aleje el desarrollo turístico” (productor de
leche).
- "Es muy inapropiada. Esta es una
comunidad residencial y pusieron una inmensa
porqueriza. Simplemente, no encaja aquí"
(Artista).
- "Alimentar los cerdos con suero y otros
desechos de la cocina ha sido una práctica en
esta región desde antes de la llegada de los
cuáqueros…el problema con la porqueriza es de
escala…yo pienso que la Fábrica está tratando
seriamente de ser social y ecológicamente
responsable…La dificultad es que la Fábrica
está compitiendo contra Borden, y Borden no es
responsable de ninguna comunidad, ya que no
tiene una comunidad local. La sostenibilidad
sólo se alcanza cuando compañías como Borden
tienen que ser social y ecológicamente
responsables. La gente que vive de sus
inversiones fuera (EE.UU.), y no de la
agricultura, no son menos perjudiciales para el
medio ambiente, aunque ellos no vean ni sientan
en forma directa el daño ocasionado por sus
actividades económicas" (una ama de casa).
- “Eso alejará el turismo” (propietario de un
hotel).
- "Estamos orgullosos de nuestra granja
porcina y ofrecemos un tour porque pensamos
que a los turistas les interesará" (un empleado de
la Fábrica).
Por lo tanto, las personas ven la cuestión de
la sostenibilidad a través de diferentes lentes.
Algunos ven la granja desde una perspectiva de
sistemas biológicos, o de los resultados
financieros y la describen como sostenible.
Otros se enfocan en el bienestar de los animales,
el tamaño de la granja y la justicia social, su
compatibilidad con el turismo (para algunos, una
forma preferida de desarrollo económico), y
cuestiones de estilo de vida; estos tienen dudas
menores u objeciones más importantes.
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SERVIDUMBRES Y CONTROLES SOBRE EL USO DE LA TIERRA
Katherine Griffith y Nathaniel Scrimshaw
Monteverde está experimentando una rápida
transformación. Inicialmente, la producción de
leche fue la fuente más importante de ingresos
para los residentes permanentes. Las fincas han
sido subdivididas, la construcción de edificios
sigue adelante a paso acelerado, y la población
está creciendo. El valor de la tierra se ha
disparado; un residente se refiere a Monteverde
como “el Tokio de América Central”. Todo esto
se convierte en presión sobre los recursos de la
tierra. También representa angustia para los
residentes que desean conservar el ambiente
rural de Monteverde. La gente no está de
acuerdo en qué es lo que quieren proteger
exactamente. Algunos desean preservar el
carácter agrícola de la comunidad, otros su
sentido de residencia rural y otros el bosque
remanente. No obstante, hay amplio consenso en
que se debe hacer algo para prevenir el
desarrollo descontrolado.
A principios de los años 90, un grupo de
residentes investigó sobre una forma mediante la
cual se mantiene el control en manos de la
comunidad y bajo la legislación de Costa Rica.
Históricamente, la zonificación (planes de
regulación), ha puesto el control en manos de
burócratas distantes (y a veces corruptos). La
incorporación de servidumbres en las escrituras
legales, al estilo norteamericano, constituye una
protección débil; vender o dar otros derechos de
desarrollo a terceras organizaciones, puede crear
problemas de ejecución. Entre los residentes de
Monteverde hay una desconfianza general hacia
las organizaciones grandes. El mecanismo de
protección que ha recibido mayor atención, es el
concepto de “servidumbre ecológica”, el cual en
esencia es un “derecho de paso ambiental” para
los animales y plantas. Bajo este sistema, los
derechos que definen la propiedad privada (p.ej.
el derecho a estar en la tierra, usar sus recursos y
desarrollarla), se divide en derechos separados,
uno o varios de los cuales se mantienen en

	
  

común por un grupo de personas: el propietario
puede conservar el derecho de usar la tierra pero
no de cortar el bosque remanente; él o ella
pueden renunciar al derecho de construir más
edificios en la propiedad. El grupo, como uno
solo, establece un conjunto de restricciones
recíprocas sobre el uso de la tierra, las cuales
preservan aspectos importantes de la tierra.
Además, el grupo es responsable del
cumplimiento y de los cambios futuros de los
acuerdos.
Se deben formar grupos comunitarios de un
tamaño ideal y crear las normas de
funcionamiento y el estatus legal. Los grupos
grandes tienden a ser muy heterogéneos y
difíciles de manejar; los grupos pequeños
podrían ofrecer una protección más débil a largo
plazo, por ser más fácil alcanzar consenso para
cambiar las restricciones acordadas. En muchos
casos se debe consultar a biólogos sobre cuáles
restricciones son más valiosas desde el punto de
vista ambiental y cual área de terreno se debe
incluir. Además, deben considerarse los
impactos económicos de las servidumbres.
La resolución de estos temas ha sido
encabezada por la Asamblea del Pueblo (Town
Meeting), la cual ha nombrado una comisión
para este tema, integrada por tres miembros: el
Centro de Educación Creativa (una escuela
privada ambientalista), la primera en establecer
una servidumbre; la Escuela de Los Amigos de
Monteverde y el Instituto Monteverde, todos los
cuales están desarrollando servidumbres para sus
propiedades. Un proyecto de “corredores” que
enlaza la Reserva Biológica Bosque Nuboso de
Monteverde con hábitats críticos en el área
circundante, implicará que los propietarios
privados desarrollen servidumbres críticas para
la región (Cap. 10, Conservación en la Región
de Monteverde: contribuciones de las
organizaciones conservacionistas).
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Agricultura en Monteverde: hacia la
sostenibilidad - actualización 2014
Joseph D. Stuckey, Fabricio Camacho C., Guillermo Vargas L.,
Sarah A. Stuckey y José Vargas L.

1 Introducción

2 Resumen

Los sistemas agropecuarios y los temas de
sostenibilidad descritos a finales de la década de
1990 siguen siendo pertinentes 15 años después.
Sin embargo, debido a que los patrones de uso
de la tierra responden a condiciones sociales y
económicas dinámicas, el cambio está teniendo
lugar en los márgenes de la economía de uso de
suelos de Monteverde. Esta actualización 2014
al Capítulo 11, "La agricultura en Monteverde:
hacia la sostenibilidad" describe la dirección de
estos cambios, e identifica tendencias globales y
locales clave que parecen impulsar este cambio.
En esta actualización comentamos sobre:
tendencias económicas (J. Stuckey), cambio
climático (F. Camacho), lechería (J. Stuckey),
café (G. Vargas y E. Vargas), y fincas integrales
(F. Camacho). El cuadro 11.1 presenta una lista
de personas entrevistadas. 4
	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
   	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  

El clima en la bio-región de Monteverde está
cambiando, y la economía de Monteverde se
está integrando cada vez más con el comercio
global. El clima es cada vez más cálido y
(generalmente) más seco, y en los últimos años,
los fenómenos meteorológicos (la lluvia, la
sequía y el viento) se han vuelto más graves y su
llegada menos predecible. Los patrones de
producción y consumo de Monteverde son cada
vez más dependientes de los mercados
mundiales y de los precios y las regulaciones
internacionales. Un número pequeño pero
creciente de propietarios de terrenos están
implementando prácticas más ecológica, social y
económicamente sostenibles. Los productores de
leche han adoptado algunas nuevas tecnologías;
sin embargo su futuro económico sigue siendo
	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
   	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
   	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  
literatura sometida a revisión colegiada. Sin
embargo, la mayoría de las observaciones acerca de
la economía local se basan en entrevistas con
agricultores locales y líderes comunitarios.

4

Cada autor ha sido un residente de Monteverde
por mucho tiempo. Siempre que sea posible, la
información presentada en este adenda se basa en
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incierto, ya que se enfrentan a la competencia
mundial, al aumento de los precios de la tierra y
a los cambios demográficos. Los patrones de
producción de café pueden cambiar a medida
	
  

que el clima se calienta; muchos productores
pequeños han desarrollado sinergias con el
turismo ecológico y educativo como estrategia
de supervivencia.

Cuadro 11.1 Personas entrevistadas
Las tendencias identificadas en esta actualización se basan en entrevistas con los profesionales que trabajan para las
organizaciones de apoyo al sector agropecuario, incluida la planta de quesos, la Asociación de Productores de Leche de
Monteverde, la oficina local del Ministerio de Agricultura y el AyA, además de agricultores, y otros.

Residente	
  
Francisco	
  Donato	
  

Actividades	
  en	
  la	
  Comunidad	
  
Director,	
  Asociación	
  de	
  Productores	
  de	
  Leche	
  de	
  Monteverde	
  (APLM)	
  

Ronald	
  Briceño	
  

Agrónomo,	
  APLM	
  

Jose	
  Aníbal	
  Murillo	
  M.	
  	
  

Analista	
  de	
  Relaciones	
  Ganaderas,	
  Productores	
  de	
  Monteverde,	
  S.A.	
  

Juan	
  José	
  Monge	
  M.	
  

Veterinario,	
  Gerente	
  de	
  Asuntos	
  Agropecuarios,	
  Productores	
  de	
  Monteverde,	
  
S.A.	
  	
  

Javier	
  Marín	
  

Agrónomo,	
  MAG,	
  Santa	
  Elena	
  

Aníbal	
  Álvarez	
  M.	
  

Agrónomo,	
  MAG,	
  Santa	
  Elena	
  

José	
  Luis	
  Vargas	
  L.	
  

Consultor	
  de	
  empresas,	
  anteriormente	
  Gerente	
  General,	
  Productores	
  de	
  
Monteverde,	
  S.A.	
  

Manuel	
  Torres	
  O.	
  

Ingeniero	
  Forestal,	
  residente	
  de	
  Monteverde	
  

Claudia	
  Rocha	
  M.	
  

Coordinadora	
  Programa	
  Comunitario,	
  Instituto	
  de	
  Monteverde	
  

Juan	
  Ramón	
  Fuentes	
  R.	
  

Encargado	
  de	
  hato	
  lechero;	
  residente	
  de	
  largo	
  plazo	
  de	
  las	
  comunidades	
  de	
  
San	
  Luis	
  y	
  Monteverde	
  

Victorino	
  Molina	
  R.	
  

Presidente,	
  AyA	
  Santa	
  Elena5	
  

Aura	
  Sandí	
  S.	
  

Administrador,	
  AyA	
  Santa	
  Elena	
  

Virgilio	
  Brenes	
  

Presidente,	
  AyA	
  San	
  Luis	
  

Fray	
  González	
  N.	
  

Tesorero,	
  AyA	
  La	
  Guaria	
  

Marvin	
  Ramírez	
  

Administrador,	
  AyA	
  Monteverde	
  

José	
  Vargas	
  G.	
  

Caficultor	
  en	
  la	
  zona	
  de	
  Monteverde	
  antes	
  del	
  1960	
  

	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
   	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  
5

Asociación Administradora de los Sistemas de Acueducto y Alcantarillado Comunal, ASADA también conocida como
AyA.
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Residente	
  
Eugenio	
  Vargas	
  L.	
  

Actividades	
  en	
  la	
  Comunidad	
  
Co-‐propietario,	
  finca	
  orgánica	
  familia	
  Vargas	
  Leitón,	
  San	
  Luis	
  

Guillermo	
  Vargas	
  L.	
  

Ingeniero	
  Forestal,	
  co-‐propietario	
  finca	
  Varsan,	
  S.A.,	
  Cañitas	
  

Fabricio	
  Camacho	
  C.	
  

Ingeniero	
  Forestal,	
  Gerente	
  General,	
  campus	
  de	
  la	
  Universidad	
  de	
  Georgia	
  en	
  
San	
  Luis	
  

Joseph	
  Stuckey	
  

Productor	
  de	
  Leche,	
  especialista	
  en	
  desarrollo	
  económico	
  y	
  comunitario	
  

Sarah	
  Stuckey	
  

Co-‐propietaria,	
  Corporación	
  Viajes	
  Educativos	
  de	
  Monteverde,	
  S.A.,	
  
Monteverde	
  

Oldemar	
  Salazar	
  

Propietario,	
  finca	
  de	
  café	
  orgánica,	
  San	
  Luis	
  

	
  
que antes. 7 El uso de teléfonos móviles, de los
servicios bancarios por Internet y de tarjetas de
crédito y débito es prevalente. Tres bancos, tres
procesadores de leche, dos cadenas de
supermercados
y
varios
distribuidores
nacionales de alimentos y bebidas operan en la
zona. Con la excepción de los huevos, la mayor
parte de la comida y los productos frescos
consumidos localmente vienen desde fuera del
área.
Frente a este aumento de la comercialización,
algunos residentes de Monteverde buscan
producir y consumir alimentos cultivados con
prácticas ambiental y socialmente sostenibles.
Un pequeño pero creciente número de fincas y
huertas integrales proporcionan productos para
los mercados locales. Varios agricultores han
vinculado sus actividades agrícolas al
ecoturismo; algunos productores de café están
comercializando productos bajo su marca propia
directamente a clientes.

3 Tendencias económicas
Dos fuerzas principales están influyendo
sobre la economía de la región de Monteverde.6
En primer lugar, los acuerdos internacionales de
libre comercio están abriendo a Costa Rica a la
competencia mundial, que pone a los pequeños
productores y empresas en situación de
desventaja con respecto a los de gran escala y de
uso intensivo de capital. En segundo lugar, el
injerto local de una economía turística en una
economía agraria ha creado crecimiento de la
población, acompañado con presiones y
oportunidades que influyen en el uso del suelo.
La economía turística de Monteverde creció a
una tasa fenomenal, aunque indocumentada,
hasta el inicio de la crisis económica mundial
del 2008. A medida que la población y la base
tributaria han crecido, la infraestructura y el
acceso a los servicios públicos se han ampliado.
Esto, y un mayor uso de las tecnologías digitales
y otros factores, han aumentado la calidad de
vida, en el sentido de que los productores y los
consumidores disponen de mayores opciones

	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
   	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  
7

La creciente actividad comercial de la zona ha
contribuido a cambios en los estilos de vida. Como
una función simple de acceso a servicios y
oportunidades, se puede decir que de manera
general la calidad de vida ha incrementado (pero no
de manera uniforme). Sería interesante estudiar los
cambios percibidos en calidad de vida al medir la
"calidad de vida" según otros indicadores, por
ejemplo, "la felicidad".

	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
   	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  
6

Usamos el término “Monteverde” como se ha
definido en el capítulo 1, sección 1.1, y en el
capítulo 11, p. 390 de la publicación original del
libro.
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3.1 Tendencias demográficas

(popularmente conocidas como AyA o
ASADAS) indica que Monteverde y las
comunidades circundantes comprenden del
orden de 5000 a 8000 habitantes, sin incluir
poblaciones turísticas "flotantes" (V. Molina,
com. pers.) Véase el cuadro 11.2.

Una estimación de la población basada en
una extrapolación de las conexiones de agua
potable
administradas
por
asociaciones
comunales de Acueductos y Alcantarillados
Cuadro 11.2 Población indicativa Monteverde y áreas aledañas
Población Indicativa – Monteverde y Áreas Aledañas

Comunidad	
  

Conexiones	
  AyA	
  

Población	
  
Estimada	
  

Cabeceras	
  
Cebadilla	
  (estimación)	
  
Guacimal,	
  Fernández,	
  Santa	
  Rosa,	
  &	
  Sardinal	
  
La	
  Cruz	
  (estimación)	
  
La	
  Guaria	
  
Las	
  Nubes	
  
Los	
  Tornos	
  (estimación)	
  
Monteverde	
  
San	
  Luis	
  
Santa	
  Elena,	
  Cerro	
  Plano,	
  Lindora,	
  los	
  Cerros,	
  Cañitas	
  
Turín	
  

234	
  
15	
  
270	
  
15	
  
42	
  
36	
  
25	
  
94	
  
80	
  
1,400	
  
22	
  

936	
  
60	
  
1,080	
  
60	
  
168	
  
144	
  
100	
  
376	
  
320	
  
5,600	
  
88	
  

Total	
  
	
   Notas:

2,233	
  

8,932	
  

1. Líderes locales del AyA estiman 4 personas por conexión. Sin embargo, algunas conexiones no abastecen a ningún
hogar; otras abastecen a múltiples hogares; algunos hogares se abastecen por fuentes no administradas por AyA. Por
ejemplo, en San Luis se reportan 80 conexiones, pero un censo comunitario en el 2012 identifica 103 casas y una
población de aproximadamente 400 a 420 personas.
2. Sardinal usualmente no se considera parte de la región de Monteverde.
Fuentes: V. Molina, V. Brenes, y otros líderes de los ASADA (com. pers.)

El área ha experimentado la inmigración de
personas de diversos orígenes socio-económicos
y culturales. Los jóvenes son cada vez más
móviles. La zona está experimentando la mezcla

cultural, que está asociada con el valor del inglés
como el idioma de la economía y con el efecto
de las escuelas privadas locales y el turismo
educativo.

Cuadro 11.3 La industria de hospedaje con familias “Homestay”

El	
  turismo	
  educativo,	
  que	
  ha	
  estado	
  operando	
  en	
  Monteverde	
  desde	
  finales	
  de	
  la	
  década	
  1980,	
  ha	
  sido	
  
un	
  vehículo	
  para	
  la	
  integración	
  cultural.	
  Una	
  evidencia	
  de	
  ello	
  es	
  la	
  industria	
  de	
  hospedaje	
  con	
  familias	
  
(conocido	
  localmente	
  como	
  homestay)8	
  en	
  el	
  que	
  se	
  paga	
  a	
  las	
  familias	
  locales	
  por	
  albergar	
  en	
  sus	
  
hogares	
  a	
  estudiantes	
  visitantes.	
  Por	
  ejemplo,	
  en	
  junio	
  del	
  2014,	
  el	
  Instituto	
  de	
  Monteverde,	
  una	
  de	
  las	
  
organizaciones	
  más	
  grandes	
  que	
  organizan	
  homestays,	
  enumeró	
  176	
  familias	
  activas	
  en	
  su	
  base	
  de	
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Literalmente las palabras home y stay significan quedarse (u hospedarse) en casa.
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datos.	
  Estas	
  se	
  distribuyen	
  entre	
  las	
  comunidades	
  de	
  Santa	
  Elena,	
  Cerro	
  Plano,	
  Monteverde,	
  Cañitas,	
  Los	
  
Llanos,	
  San	
  Luis	
  y	
  La	
  Cruz	
  (Claudia	
  Rocha,	
  com.	
  pers.).	
  Proveer	
  alojamiento	
  a	
  estudiantes	
  es	
  una	
  
estrategia	
  popular	
  para	
  aumentar	
  el	
  ingreso	
  familiar,	
  pero	
  a	
  menudo,	
  las	
  relaciones	
  personales	
  
resultantes	
  de	
  los	
  homestays	
  abren	
  puertas	
  de	
  oportunidad	
  tanto	
  para	
  los	
  nacionales	
  como	
  para	
  los	
  
visitantes,	
  por	
  ejemplo	
  de	
  viaje,	
  educación,	
  y	
  ocasionalmente	
  hasta	
  matrimonios.	
  
	
  
La efervescencia social y económica que
rodea las decisiones de uso de la tierra
contribuye a cinco tendencias:
1. El turismo ha creado oportunidades
económicas que impulsan el aumento de la
población a través de la inmigración y la
retención de los jóvenes de la localidad que se
quedan en la zona. Esto aumenta la presión de
urbanización, lo cual hace subir los precios de la
tierra, primero en las comunidades más cercanas
a los centros urbanos, y luego, de manera más
gradual, en las comunidades periféricas.
2. Estrechados por la economía del comercio
mundial, algunos agricultores han dejado la
agricultura comercial, mientras que otros han
aumentado la escala de sus negocios, adoptando
nuevas tecnologías o desarrollando nichos de
mercado, para mantener su viabilidad
económica.
3. La juventud aspira cada vez más a la
educación secundaria y universitaria, lo que
aumenta su movilidad. Aunque algunos se van
de la zona, el crecimiento de la economía ha
creado empleos u oportunidades de negocio que
atraen a otros a quedarse.
4. Los jóvenes están dejando las fincas. Los
agricultores de mayor edad pueden permanecer
atados a la tierra por la cultura o por necesidad,
o pueden optar por vender sus tierras. Esto
plantea una pregunta central: ¿quiénes serán los
propietarios de la tierra en el futuro y cómo la
van a usar? En algunas comunidades la tierra
está siendo subdividida con fines residenciales o
comerciales; en otros casos, los nuevos
propietarios desarrollan sistemas agropecuarios
integrados y diversificados.
5. La riqueza generada durante los años de
auge del turismo ha llevado a cambios en el
estilo de vida de muchos residentes y en los
valores de la cooperación voluntaria para el bien
común. Este cambio es evidente en el
crecimiento del consumismo, lo cual, con la

	
  

llegada de los años de vacas flacas en la
economía,
ha
llevado
a
niveles
de
endeudamiento insostenibles para muchas
entidades, y puede conducir a más problemas
sociales, además de los casos existentes de
quiebras, ejecuciones hipotecarias y desempleo.
Las instituciones financieras han facilitado esta
tendencia a través de sus políticas de préstamo y
al popularizar agresivamente el uso de tarjetas
de crédito.
3.2 Tendencias comerciales
Los costos de producción agropecuaria local
están estrechamente ligados a los precios
internacionales del petróleo y de granos básicos,
pero debido a la dinámica particular de la
pequeña economía de Costa Rica, los precios de
insumos tienden a subir rápidamente y caer
lentamente en respuesta a las fluctuaciones de
los precios internacionales. Las fluctuaciones
dramáticas en los precios internacionales de
productos lácteos han desestabilizado los planes
de producción y comercialización (González
2008, Montero 2013, J. Vargas, com. pers.).
La ejecución de los acuerdos de libre
comercio, principalmente con Estados Unidos y
la Unión Europea, acabará con aranceles
proteccionistas sobre los productos lácteos
importados y otros bienes y obligará a los
productores y exportadores de Costa Rica a
cumplir
con
rigurosos
estándares
internacionales. El gobierno de Costa Rica ha
aumentado la aplicación de las regulaciones
ambientales y sanitarias. Los acuerdos
comerciales han allanado el camino para que las
empresas transnacionales compren empresas
locales que deciden ponerse en venta en lugar de
competir. Desde principios de la década del
2000, al haber amarrado las aspiraciones
económicas de Costa Rica al comercio
internacional,
las
administraciones
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gubernamentales han dependido de los sectores
de la tecnología informática y del turismo como
pilares económicos, y no se han articulado
políticas fuertes de desarrollo agropecuario y de
seguridad alimentaria (Vargas 2009, J. Monge,
com. pers.).

En el año 2002 se eligió el primer gobierno
Municipal de Distrito de Monteverde. Este, y las
administraciones posteriores, no lograron
adoptar la planificación para el uso de terrenos,
pero hicieron aumentar la cantidad de ingresos
disponibles para el desarrollo local. Las
instituciones nacionales siguen ampliando los
servicios, la recaudación de impuestos y la
aplicación de normas sanitarias, ambientales y
otros.
En el año 2014, el Ministerio de Agricultura
(MAG) desempeña tres funciones para los
productores agrícolas de Monteverde. A nivel
nacional, supervisa el cumplimiento de las
normas comerciales internacionales, por
ejemplo, las que acreditan que los rebaños están
libres de brucelosis y emite el Certificado
Veterinario de Operación (CVO), requerido para
la comercialización de los productos agrícolas
(J. Monge y J. Álvarez, com. pers.). Los
funcionarios del MAG de Monteverde ayudan a
las organizaciones de agricultores a accesar los
fondos del gobierno para proyectos especiales y
ofrecen asistencia técnica en temas de la leche,
el café, la horticultura, la acuicultura y el
agroturismo. La asistencia del MAG responde a
la demanda en lugar de a las prioridades
nacionales de planificación, y se ve restringida
por un presupuesto limitado (J. Álvarez y J.
Martín, com. pers.).
El Servicio Nacional de Aguas Subterráneas,
Riego y Avenamiento (SENARA) y el MAG
promueven sistemas de riego agropecuario en
varias comunidades de la región de Monteverde.
El MAG y el Instituto Nacional de Estadísticas y
Censos de Costa Rica (INEC) están llevando a
cabo un censo agropecuario nacional, lo que
podría indicar un mayor compromiso del
gobierno para desarrollar un plan nacional para
el sector agropecuario (Martín 2014).
A nivel local, la Asociación de Productores
de Leche de Monteverde (APLM) ha ampliado
gradualmente la venta de insumos agrícolas y la
prestación de asistencia técnica. Productores de
Monteverde, S.A., la planta de quesos que fue
fundada por los cuáqueros en 1953, apoyó los
esfuerzos de la Cámara Nacional de Productores
de Leche para influir en las políticas nacionales
de lácteos y las negociaciones de acuerdos de
libre comercio. En el 2013, Productores de
Monteverde, S.A. fue vendida al conglomerado

3.3 Turismo
El turismo comercial en Monteverde ha
generado una considerable cantidad de riqueza y
empleo y ha creado importantes sinergias locales
de oportunidad económica. Algunos propietarios
de la tierra han abandonado las actividades
agropecuarias
para
establecer
negocios
turísticos; otros han integrado algunas
actividades turísticas en sus granjas. Pero el
turismo no ha sido un modelo económico
estable: es vulnerable a los eventos mundiales y
a ciclos de auge y caída económica. El turismo
en Monteverde se caracteriza por fluctuaciones
estacionales en las tasas de visitación, y por la
intensa competencia entre empresas locales.
Esto se traduce en pago de altas comisiones a
favor de los vendedores de las reservaciones, lo
que eleva los precios y reduce la competitividad
de Monteverde como destino. La disponibilidad
de puestos de trabajo en el sector turístico tiende
a reducir el número de personas disponibles para
el trabajo agropecuario.
El turismo educativo parece ser un factor
estabilizador del turismo de Monteverde y un
segmento del mercado en crecimiento. Varias
universidades tienen instalaciones o campus,
personal logístico, administrativo y de
instrucción y/o programas que operan en la zona
(véase la actualización del Capítulo 10 para más
detalles sobre "Educación ambiental y
sostenibilidad a nivel académico universitario
para estudiantes extranjeros"). Además de
proporcionar empleos y mercados para los
productos agropecuarios, a través de sus
actividades de extensión y enlace comunitaria,
las personas y los programas universitarios han
compartido información y asistencia técnica que
influyen en las actitudes y prácticas locales
vinculadas al uso de la tierra.
3.4 Evolución institucional
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transnacional mexicano Alimentos Sigma, y
sigue funcionando localmente. Después de
décadas de haber sido la única empresa que
compra leche en la zona, ahora compite por la
leche local con Dos Pinos, la gran cooperativa
lechera de Costa Rica y con Coopeleche, una

cooperativa regional que vende su leche a
Florida Farm and Ice, una empresa transnacional
de bebidas. En el 2013, Coopesanta Elena se
desintegró, y en el 2014 Coopeldos lucha por
sobrevivir.

4 - LA PRODUCCIÓN AGROPECUARIA ANTE EL CAMBIO CLIMÁTICO
EN MONTEVERDE
Fabricio Camacho C.
4.1 Tendencias

reducción de emisiones de dióxido de carbono y
otros gases de efecto invernadero (IPCC 2007,
2013, Anderson et al 2008), por lo que se
concluye que el clima de Costa Rica estará
sometido a extremos de clima seco y lluvioso
(IMN 2008). A nivel local, el IMN (2008) indica
que al comparar el promedio de precipitación
entre 1961 y 1990 con el promedio proyectado
bajo el escenario A2 (según la nomenclatura del
IPCC) entre 2071 y 2100 para la zona
montañosa de la cordillera de Tilarán, esa
variable disminuirá un 17%. Por su parte, según
el mismo estudio y bajo los mismos parámetros
de proyección, la temperatura máxima
aumentará un promedio de 6.39 °C, mientras
que la temperatura mínima también sufrirá un
incremento de 2.88 °C.
Este nuevo escenario climático puede ser
percibido como una amenaza o una oportunidad
para la producción agropecuaria en la zona de
Monteverde, ya que la distribución futura de las
condiciones climáticas de la región puede
reducir o ampliar la capacidad productiva de los
sistemas actualmente instalados. Por ejemplo, se
estima que la producción de café en la zona se
está desplazando hacia lugares de mayor altitud
como Cañitas y Las Nubes; esta situación podría
representar una mejor oportunidad de negocios
para los productores de esas comunidades, pero
al mismo tiempo podría significar competencia
directa o desplazamiento para los productores de
zonas más bajas como San Luis, cuyas
plantaciones podrían estar más expuestas a
enfermedades y a sufrir castigos por el mercado
al producir café de menor calidad.

Algunas de las señales más críticas de
cambio climático en la zona de Monteverde son
la tendencia al aumento de días secos así como
el incremento gradual de las temperaturas
mínimas (Pounds et al 2006) y la precipitación
en las zonas altas (IMN 2008). Estos cambios
más explícitos, aunados posiblemente a otras
variaciones no documentadas hasta el momento,
han causado una serie de modificaciones
importantes en la dinámica de los ecosistemas
presentes en la zona de Monteverde. Estas
variaciones se han expresado a través de la
aparición de nuevos vectores de enfermedades
que aparentemente han contribuido a la
extinción de especies como el sapo dorado
(Incilius periglenes) y la rana arlequín (Atelopus
sp., Pounds et al 2006), así como por medio de
la declinación de otros anfibios y la penetración
en el bosque nuboso de especies invasoras de
climas cálidos representativas de las zonas bajas.
Es de esperar que al igual que han ocurrido
cambios en la dinámica de los ecosistemas
naturales en Monteverde, también hayan
ocurrido alteraciones en los patrones productivos
de los diferentes procesos agropecuarios que
existen en la zona. Sin embargo, no existen
análisis específicos sobre el impacto de las
variaciones climáticas en la producción local,
por lo que es imperativo comenzar a documentar
esa información.
Las proyecciones globales y regionales
indican que el cambio en las principales
variables climáticas es inminente, aún bajo los
escenarios más drásticos de mitigación y
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4.2 Adaptación al cambio climático

parte de insumos que consume la población local
y visitante proviene de otras regiones del país, a
pesar de que existen en la zona las condiciones
adecuadas para producir alimentos frescos que
podrían ser absorbidos por el mercado local.
Monteverde tiene el potencial de aumentar el
consumo de productos locales, pero para ello
será necesario un cambio cultural en los hogares
y los consumidores comerciales (supermercados,
tiendas de abarrotes, hoteles y restaurantes), de
tal forma que se le otorgue relevancia al
consumo de productos locales. Este cambio sería
un elemento diferenciador de la economía, así
como de la oferta turística de Monteverde.
Además,
generaría
un
encadenamiento
importante de la producción local y podría darse
en forma organizada a través de la conformación
de una entidad que se encargue de la
coordinación logística para que los productores
puedan conectarse directamente con los
consumidores.
En todo caso, se considera de gran
importancia iniciar un proceso de adaptación de
la actividad agropecuaria hacia un modelo de
producción limpia y sostenible, el cual esté
estrechamente ligado al mercado y por medio
del cual se garantice el adecuado manejo de los
recursos naturales como el agua, el suelo, la
energía y los desechos, procurando el desarrollo
de sistemas productivos balanceados que
respeten la capacidad de carga del terreno y las
necesidades y aspiraciones de los productores y
consumidores.9

El éxito futuro de la producción agropecuaria
en Monteverde va a depender de la capacidad y
velocidad de adaptación de los productores
locales a las nuevas condiciones climáticas. Por
ejemplo, los productores de café de las zonas
más cálidas, podrían incorporar técnicas
agroforestales en su sistema, combinando la
producción de café bajo sombra con la
producción de especies forestales de alto valor y
otros cultivos intercalados en las plantaciones,
de manera que eso les permita generar alimentos
para el núcleo familiar y procurar un sistema
más resiliente y capaz de compensar el menor
rendimiento del cultivo del café. Algunos
productores en San Luis han establecido
sistemas agroforestales de café con sombra,
aunque estos han sido motivados por razones
culturales y económicas, y no como una medida
de adaptación al cambio climático. Sin embargo,
estos sistemas son más naturales, menos
dependientes de insumos externos, y se
asemejan a las plantaciones tradicionales y
huertos familiares, lo que los hace ser más
atractivos para el turismo rural y estar mejor
adaptados al cambio climático.
Otros factores importantes que influyen en el
nivel de éxito de la producción agropecuaria
futura de la zona de Monteverde son: 1) el nivel
de innovación de los productores para
desarrollar y adquirir tecnología que les permita
ser competitivos sin sobrepasar la capacidad de
carga de sus fincas, 2) el acceso a información y
apoyo técnico por parte de organizaciones
gubernamentales y privadas para apoyar al
productor a desarrollar sistemas equilibrados y
3) la capacidad para evolucionar nuevas
oportunidades de mercado que reconozcan el
valor real de la producción local.
Con respecto al mercado para los productos
locales, en Monteverde existe la demanda de
alimentos del sector turismo y de la población
local como dos oportunidades importantes para
la capitalización del sector agropecuario. A
excepción de algunos distribuidores pequeños de
alimentos como huevos, carne de pollo, verduras
y hortalizas, en la zona de Monteverde no existe
una conexión directa y robusta entre los
productores agropecuarios y los habitantes y
turistas que la visitan. Esto indica que la mayor
	
  

	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
   	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  
9

Producción “limpia” se refiere a un movimiento
mundial de "producción más limpia", basada en la
producción de bienes y servicios de una manera
responsable con el medio ambiente, al mitigar y
reducir al mínimo los impactos negativos, tales
como la contaminación del agua y las emisiones de
GHC. Una definición para una producción más
limpia es la siguiente: "un proceso de fabricación
con la minimización los residuos y la aplicación
continua de prácticas de prevención. Estos
método[s] incluyen (1) la conservación de las
materias primas y la energía, (2) la eliminación o
la reducción de los insumos tóxicos, y (3) la
reducción o la eliminación de los residuos tóxicos"
(http://thelawdictionary.org/cleaner-production/).
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5 - LECHE
Joseph Stuckey
5.1 Tendencias económicas

normalmente produce fuertes lluvias— llegue a
Monteverde, y ejerce efectos escalofriantes y
mecánicos que impiden el crecimiento de los
pastos. En años recientes, las precipitaciones han
tendido a concentrarse en un menor número de
eventos pero más fuertes, por lo cual, a pesar de
que la precipitación total anual puede disminuir
sólo modestamente, se aumenta la escorrentía,
causando un aumento de la erosión y
agotamiento de los acuíferos (F. Donato y J.
Monge, com. pers.). El Cuadro 11.4 resalta
cambios meteorológicos recientes.

Los productores de leche están siendo
estrechados por costos crecientes. Se enfrentan a
la amenaza de precios de la leche estancados o
en caída conforme se eliminan los aranceles de
protección a las importaciones lácteas, a la vez
que la cantidad de capital necesario para
sobrevivir como negocio aumenta. Estas
tendencias favorecen a los grandes productores
por encima de los pequeños.
5.2 El cambio climático
Entre 1999-2014, la producción de agua de
14 manantiales que abastecen al sistema de agua
potable de Acueductos y Alcantarillados (AyA)
de Santa Elena fluctuó en ciclos de 2-3 años, lo
que parece estar relacionado con los eventos de
calentamiento y enfriamiento de El Niño y La
Niña, que producen condiciones más secas y
más húmedas a nivel local (A. Sandí: datos sin
publicar, AyA de Santa Elena, com. per.)10.
Aunque la mayoría de ellos no llevan registros
de clima, los productores agropecuarios
comentan que en los años más secos las nubes
pasan a elevaciones mayores, situación que
reduce el efecto beneficioso de la llovizna de
verano, por lo que las estaciones secas son más
intensas y se desacelera el crecimiento de pastos
para las fincas de altura que normalmente
reciben esta precipitación. Sin embargo, en los
años más secos (por ejemplo, el 2013), los
productores informan que un mayor número de
días secos y soleados en el invierno favorecen el
crecimiento de los pastos. Los años más secos
están asociados con vientos fuertes del este que
ocurren fuera de temporada. Cuando este tipo de
viento se produce durante la estación lluviosa,
impide que la humedad del Pacífico, —la cual
	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
   	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  
10

Santa Elena extrae agua de 26 manantiales, y
constantemente se están buscando nuevas fuentes;
sólo existen datos de producción de largo plazo
para los 14 manantiales de uso más antiguo.
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Cuadro 11.4 Cambios meteorológicos recientes

Durante	
  el	
  2013	
  y	
  el	
  2014,	
  los	
  autores	
  observaron	
  un	
  cambio	
  en	
  el	
  comportamiento	
  meteorológico	
  de	
  la	
  
región	
  que	
  va	
  más	
  allá	
  de	
  lo	
  experimentado	
  en	
  ciclos	
  anteriores	
  de	
  El	
  Niño	
  y	
  La	
  Niña.	
  En	
  ambos	
  años,	
  y	
  
con	
  mayor	
  fuerza	
  en	
  el	
  2014,	
  el	
  aumento	
  en	
  el	
  periodo	
  de	
  los	
  vientos	
  alisios	
  ha	
  sido	
  significativo.	
  
Actualmente,	
  las	
  condiciones	
  atmosféricas	
  típicas	
  de	
  la	
  época	
  navideña	
  de	
  Monteverde,	
  caracterizadas	
  
por	
  la	
  incidencia	
  de	
  llovizna	
  con	
  viento,	
  sol	
  y	
  numerosos	
  arcoíris,	
  está	
  ocurriendo	
  en	
  cualquier	
  momento	
  
en	
  el	
  año,	
  lo	
  cual	
  implica	
  un	
  cambio	
  extremo	
  en	
  el	
  clima	
  local,	
  al	
  menos	
  en	
  el	
  corto	
  plazo.	
  Aunque	
  esta	
  
percepción	
  es	
  circunstancial	
  y	
  merece	
  ser	
  estudiada,	
  si	
  se	
  constatara	
  que	
  este	
  cambio	
  del	
  clima	
  está	
  
asociado	
  a	
  un	
  fenómeno	
  global,	
  tal	
  como	
  los	
  cambios	
  trascendentales	
  en	
  la	
  "corriente	
  en	
  chorro"	
  (“jet	
  
stream”)	
  (Francis	
  2012),	
  esto	
  sugeriría	
  cambios	
  rápidos	
  y	
  profundos	
  en	
  los	
  ecosistemas	
  locales	
  y	
  los	
  
patrones	
  de	
  producción	
  (S.	
  Stuckey	
  y	
  J.	
  Stuckey,	
  com.	
  pers.).	
  
5.1.2 La dependencia de concentrados
suplementarios a base de granos

5.1.4 Sucesión en la tenencia de la tierra
La tendencia de los jóvenes a dejar la finca es
especialmente importante para la producción de
leche debido a que: a) un mayor número de
personas en Monteverde dependen directa o
indirectamente de la actividad lechera, que de
otras actividades agrícolas, y b) el éxito de las
fincas lecheras depende de la calidad del manejo
diario, lo que es más difícil lograr cuando se
delega a empleados contratados (J. Vargas, com.
pers.)

Los productores y los profesionales
agropecuarios locales informan que la cantidad
de granos concentrados suplementarios para la
alimentación que se utiliza para producir un
kilogramo de leche puede haber aumentado en
los últimos años. Aunque no se encontraron
estudios locales para poner a prueba esta
percepción, si fuese cierto, esto sugeriría que la
rentabilidad de la ganadería lechera puede haber
disminuido, tanto porque es más caro producir
leche con base en granos básicos importados,
que utilizando forrajes de cosecha propia y
porque el costo de los cereales ha aumentado en
relación con el precio de la leche (Montero
2008, y Vargas 2009).

5.2 Tendencias de producción en las
fincas
Hasta el año 2014, el número de pequeñas
fincas productoras de leche ha disminuido
significativamente. En la década de 1990, 17
productores en San Luis vendieron leche a la
planta lechera; en el 2014, sólo quedaban cuatro
(J. Fuentes, com. pers.). Entre los factores que
contribuyeron a esta tendencia se incluyen: los
requisitos para instalar refrigeración y otras
tecnologías en las fincas, el aumento de los
costos de producción y transporte, el aumento en
los valores de la tierra, las oportunidades para la
diversificación de las explotaciones o de empleo
fuera de la finca y los cambios demográficos.
Durante el mismo período, los hatos en algunas
de las fincas más especializadas crecieron con el
fin de alcanzar mayor eficiencia.
En lecherías de ambas zonas, tanto en las
tierras bajas como en las altas, todas las fincas
utilizan equipos de refrigeración y casi todas
usan máquinas de ordeño. Alrededor del 95% de
la leche se transporta en camiones cisterna. En

5.1.3 El impacto de los tratados de libre
comercio
En Costa Rica, el precio de la leche ha
superado el precio mundial en los últimos años
(Montero 2013) y la industria láctea nacional ha
sido protegida por aranceles del 65% sobre el
valor de los productos lácteos importados. El
Tratado de Libre Comercio de CentroaméricaEstados Unidos (TLC) requiere la eliminación
de los aranceles de importación de productos
lácteos por un período de nueve años a partir del
2016. La caída de aranceles afectará el precio de
la leche recibido por los productores. Para
cumplir con las normas internacionales, también
se exigirá a los productores invertir en nuevas
tecnologías y prácticas de manejo.
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muchas fincas se han instalado senderos de
cemento para las vacas con el fin de reducir la
erosión. Muchos agricultores han mejorado sus
galerones y sistemas de riego de pastos,
acatando las normas de manejo de residuos. Casi
una docena de agricultores utilizan biodigestores
y/ o sistemas de compostaje de lombrices para
procesar los desechos animales. Las cercas
eléctricas se utilizan cada vez más para manejar
el pastoreo. Los agricultores usan bombas de

espalda motorizadas para aplicar herbicidas,
pesticidas
y
fertilizantes
foliares;
las
motoguadañas han suplantado en su mayoría el
machete para cortar la maleza. Algunos
productores usan máquinas cosechadoras para
cortar forraje. Los productores más grandes
mantienen registros financieros y de salud
reproductiva computarizados (J. Monge y A.
Murillo, com. pers.)

Cuadro 11.5 Indicadores de producción lechera
Este cuadro replica la información del capítulo del año 2000 para dar un retrato comparativo de una típica finca lechera
de altura en el 2014. La información para la actualización fue compilada por: Juan José Monge, José Aníbal Murillo,
Francisco Donato, Ronald Briceño, Javier Marín, y Joseph Stuckey.

Indicador	
  
Tamaño	
  del	
  hato	
  
Raza	
  de	
  las	
  vacas	
  
Alimentación	
  

Tasa	
  de	
  carga	
  
animal	
  
Ordeño	
  
Área	
  de	
  la	
  finca	
  
Producción	
  de	
  
leche	
  
Manejo	
  de	
  pastos	
  
Fertilidad	
  

Mecanización	
  

Mano	
  de	
  obra	
  

Tamaño	
  de	
  familia	
  
	
  
	
  

1990s	
  
16	
  vacas,	
  67%	
  del	
  hato	
  en	
  producción	
  
En	
  orden	
  de	
  importancia:	
  Holstein,	
  
Jersey,	
  Pardo	
  Suizo,	
  Guernsey	
  
Pastoreo	
  rotativo	
  en	
  potreros	
  de	
  
Estrella;	
  0.5-‐2.5	
  kg/	
  día	
  grano;	
  Gigante	
  
o	
  King	
  Grass;	
  sal,	
  minerales,	
  urea,	
  
melaza	
  
1.8	
  vacas/ha	
  

2014	
  
16	
  vacas,	
  80%	
  del	
  hato	
  en	
  producción	
  	
  
En	
  orden	
  de	
  importancia:	
  Jersey,	
  
Holstein,	
  Pardo	
  Suizo,	
  Guernsey	
  
Sigue	
  pastoreo	
  rotativo,	
  pero	
  con	
  
mayor	
  dependencia	
  en	
  el	
  uso	
  de	
  grano;	
  
uso	
  de	
  silo	
  pacas	
  y	
  pacas	
  de	
  heno,	
  y	
  
pastos	
  de	
  corta	
  en	
  verano,	
  además	
  de	
  
sal,	
  minerales,	
  urea,	
  y	
  melaza.	
  
2	
  vacas/ha	
  

dos	
  veces	
  al	
  día	
  
18	
  ha	
  total,	
  14	
  ha	
  en	
  pasto	
  (CATIE	
  
1983)	
  
10	
  kg	
  por	
  vaca	
  por	
  día	
  

Igual	
  
10	
  ha	
  total,	
  8	
  ha	
  en	
  pasto	
  

Fertilización	
  manual	
  y	
  encalada,	
  
herbicidas	
  (CATIE	
  1983,	
  Stuckey	
  1989)	
  
Inseminación	
  artificial;	
  tasa	
  de	
  partos	
  
58%;	
  mortalidad	
  de	
  crías	
  8%	
  (CATIE	
  
1983)	
  
En	
  1995,	
  60%	
  de	
  los	
  agricultores	
  
usaban	
  máquinas	
  de	
  ordeño	
  (menos	
  
del	
  5%	
  en	
  1979).	
  Algunas	
  fincas	
  usaban	
  
cercas	
  eléctricas	
  y/o	
  un	
  tractor.	
  
Ninguna	
  finca	
  tenía	
  refrigeración	
  (se	
  
usaba	
  agua	
  fría	
  para	
  enfriar	
  la	
  leche)	
  
En	
  su	
  mayoría	
  mano	
  de	
  obra	
  familiar,	
  
complementada	
  con	
  trabajadores	
  
contratados	
  por	
  tiempo	
  ocasional.	
  

Igual	
  

4.5	
  dependientes	
  por	
  finca	
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16	
  kilos	
  por	
  vaca	
  por	
  día	
  

Inseminación	
  artificial;	
  no	
  hay	
  datos	
  
sobre	
  tasa	
  de	
  partos	
  y	
  mortalidad	
  de	
  
crías.	
  
En	
  2014,	
  casi	
  el	
  100%	
  usan	
  máquinas	
  
de	
  ordeño;	
  todas	
  tienen	
  refrigeración,	
  y	
  
tanques	
  de	
  agua	
  caliente;	
  el	
  95%	
  
transporta	
  la	
  leche	
  en	
  tanque	
  cisterna.	
  
El	
  uso	
  de	
  motobombas	
  y	
  
motoguadañas	
  es	
  común.	
  
La	
  mano	
  de	
  obra	
  familiar	
  sigue	
  siendo	
  
importante,	
  pero	
  aumenta	
  la	
  cantidad	
  
de	
  mano	
  de	
  obra	
  contratada;	
  tendencia	
  
es	
  que	
  los	
  hijos	
  estudian	
  y	
  se	
  van	
  de	
  las	
  
fincas.	
  
3	
  dependientes	
  por	
  finca.	
  

	
  
Cuadro 11.6. Indicadores lecheros altura/bajura, 2013-2014

Datos	
  de	
  fincas	
  que	
  entregan	
  leche	
  a	
  Productores	
  de	
  Monteverde,	
  S.A.	
  
(mayo	
  2013	
  a	
  abril	
  2014)	
  
Indicador	
  
Altura	
  
Bajura	
  
No.	
  Productores	
  	
  
107	
  
32	
  
Recibo	
  bruto	
  de	
  leche	
  en	
  la	
  
27	
  271.79	
  kg	
  
5238.6	
  kg	
  
fábrica	
  de	
  quesos,	
  promedio	
  
diario	
  
Producción	
  por	
  finca,	
  
254.87	
  kg	
  
136.96	
  kg	
  
promedio	
  diario,	
  kg	
  
No.	
  vacas	
  lactantes	
  por	
  
16	
  
15	
  
finca,	
  promedio	
  
Producción,	
  kg	
  por	
  vaca	
  por	
   15.9	
  kg	
  
10.9	
  kg	
  
día,	
  promedio	
  
Área,	
  ha	
  por	
  finca,	
  promedio	
   10	
  ha	
  
30	
  ha	
  
Razas	
  de	
  ganado	
  
Jersey,	
  Holstein	
  y	
  cruces	
  entre	
  
Pardo	
  suizo,	
  Simmental,	
  
ambas	
  
Gir,	
  y	
  cruce	
  de	
  las	
  anteriores	
  con	
  
Brahama	
  
Inseminación	
  artificial	
  
50%	
  de	
  los	
  productores	
  
No	
  se	
  usa	
  la	
  IA,	
  utilizan	
  monta	
  
usan	
  IA	
  
natural	
  
Tanque	
  de	
  leche	
  refrigerado	
   95,0%	
  
100%	
  
Fertilización	
  
Sí.	
  Los	
  suelos	
  están	
  acidificándose	
   No	
  
pH<~5.5;	
  requiere	
  calcio,	
  
magnesio;	
  alto	
  en	
  hierro/aluminio;	
  
fosfatos	
  poco	
  disponibles.	
  
Forrajes	
  
Predomina	
  la	
  estrella	
  africana	
  	
  
Pastos	
  mejorados:	
  Brachiaria	
  
(Cynodon	
  nlemfuensis),	
  King	
  
brizantha,	
  guinea/mombasa	
  grass	
  
Grass/maralfalfa	
  (Pennisetum	
  sp),	
   (Panicum	
  máximum),	
  caña	
  de	
  
caña	
  de	
  azúcar,	
  imperial	
  (Axonopus	
   azúcar,	
  maralfalfa,	
  pasto	
  natural	
  
spp.),	
  morera	
  (Morus	
  spp.),	
  y	
  pasto	
  
natural.	
  Hay	
  una	
  tendencia	
  a	
  usar	
  
pastos	
  de	
  corta	
  en	
  verano	
  y	
  heno:	
  
transvala	
  (Digitaría	
  decumbes),	
  y	
  
paja	
  de	
  arroz.	
  
Concentrado	
  suplementario	
   Faltan	
  datos.	
  
1-‐2	
  kg	
  
(kg	
  por	
  vaca	
  por	
  día)	
  
Mano	
  obra	
  en	
  finca	
  
2	
  personas	
  por	
  finca	
  
3	
  personas	
  por	
  finca	
  
(equivalente	
  tiempo	
  
completo	
  -‐	
  ETC)	
  
Mano	
  obra	
  familiar	
  en	
  finca	
   En	
  un	
  70%	
  las	
  fincas	
  trabajan	
  con	
  
En	
  un	
  80%	
  las	
  fincas	
  trabajan	
  con	
  
(ETC)	
  
mano	
  obra	
  familiar.	
  ~10%	
  ordeña	
  
mano	
  de	
  obra	
  familiar.	
  
con	
  peón.	
  La	
  mayoría	
  contratan	
  
mano	
  de	
  obra	
  ocasional	
  para	
  hacer	
  
cercas	
  y	
  limpiar	
  potreros.	
  
Fuente:	
  Juan	
  José	
  Monge	
  y	
  José	
  Aníbal	
  Murillo	
  Méndez	
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5.3 Tendencias de producción lechera en
las zonas altas

mayor incidencia de cruzar las razas de carne
con razas lecheras de mayor producción,
resistentes al calor; el aumento en el uso de
granos concentrados suplementarios para la
alimentación; la transición de ordeñar una vez al
día a hacerlo dos veces al día; la expansión del
uso de controles de parásitos; el aumento del uso
de cercas eléctricas; y en algunas explotaciones,
la instalación de sistemas de riego para mejorar
el crecimiento de los pastos. En el 2014, los
agricultores de las tierras bajas no habían
adoptado la práctica de la aplicación de
fertilizantes para pastos (J. Monge y A. Murillo,
com. pers.).

Desde finales de 1990 hasta el 2014, la
producción de leche de la zona alta incrementó
en un 60%, a un promedio de alrededor de 16 kg
por vaca por día. Durante el mismo período, la
cantidad de tierras en producción se redujo,
mientras que las tasas de carga animal se
incrementaron ligeramente. La raza Jersey se
hizo predominante en las tierras altas, lo cual es
significativo porque la leche Jersey contiene más
sólidos que la de otras razas y el precio de la
leche está vinculado al contenido de sólidos
lácteos. Estas tendencias parecen ser el resultado
de un mayor uso de granos concentrados
suplementarios
para
la
alimentación,
alimentación con forraje suplementario en la
estación seca, y el mejoramiento genético a
través de la inseminación artificial (J. Monge y
A. Murillo, com. pers.).

5.5 Eficiencia
El aumento de la producción por vaca por día
en ambas zonas de tierras bajas y altas se asocia
con mejores prácticas de manejo y un mayor uso
de varios insumos energéticos. Sin embargo,
parece probable que el promedio de producción
por vaca aumentó, en parte, porque el número de
las fincas más pequeñas se redujo al mismo
tiempo que las fincas restantes se especializaron.
Se necesitan más estudios para saber si el
aumento del promedio de producción por vaca
dio lugar a un aumento neto de la leche
procedente de estas comunidades a la planta
lechera y para evaluar la rentabilidad relativa y
la sostenibilidad ambiental de los sistemas de
producción lechera en tierras bajas y altas de la
Vertiente del Pacífico.

5.4 Tendencias de producción doble
propósito de lechería y ganadería en las
zonas bajas
Durante el mismo período, la producción de
leche de las tierras bajas se incrementó
aproximadamente un 142%, pasando de unos 4,5
kg a 10,9 kg por vaca por día, un aumento
asociado a los cambios fundamentales que se
hicieron en el sistema de producción: la
plantación de variedades mejoradas de pasto; la

6 - EL CAFÉ EN LA ECONOMÍA LOCAL
Guillermo Vargas L.
6.1 Antes de 1950

De igual manera que con otros productos y
procesos, la economía del café de la región está
cambiando. Ante la desintegración de
CoopeSanta Elena y la proliferación de marcas y
canales de mercadeo para el café de
Monteverde, no hay datos disponibles para
cuantificar la producción en el 2014, pero un
resumen de la historia y los patrones actuales de
producción de café pueden brindar algunas
percepciones sobre su futuro.

	
  

Las familias que se establecieron en la región
de Monteverde en el primer cuarto del Siglo XX
provenían en su mayoría de la parte occidental
del Valle Central de Costa Rica. Estas familias
ya tenían incorporada en su cultura agrícola la
producción y el consumo de café.
En la década de 1940 varias familias de San
Luis y de Los Cerros producían suficiente café
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para vender parte de la cosecha en Las Juntas de
Abangares y en Puntarenas a la tostadora Café
La Moderna. El café en grano maduro se secaba
en la finca y luego se pelaba a mano en el pilón
de madera. El transporte por medio de caballos
hasta las Juntas de Abangares, o con bueyes y
bote hasta Puntarenas era muy lento y arduo. El
café no fue una opción económica viable para
los pobladores locales sino hasta el inicio de la
década de 1950, cuando uno de los
colonizadores, Ramón Brenes, desarrolló el
cultivo y proceso comercial de café en su propia
finca. La abundancia de agua y mejores
condiciones de sol en la parte baja de San Luis
crearon la oportunidad para instalar una planta
procesadora (Beneficio de café) en la
confluencia de los ríos San Luis y Guacimal.

café. Sin embargo, la mala condición de los
caminos limitó la capacidad de los productores
de San Luis para aprovechar esta alternativa de
comercialización cooperativa.
6.3 Cooperativización del café (19852000)
A principios de los años 80 el principal
productor y dueño de la planta beneficiadora
sustituyó gradualmente la economía del café por
la producción de ganado para carne. Al dejar de
funcionar el beneficio en forma regular, los
productores optaron por llevar su café a
Coopeldos R.L. o hasta Coopepilangosta R.L.,
en la península de Nicoya, pero ambas opciones
significaban altos costos de transporte. En
respuesta a esta situación, en el año 1988
Coopesanta Elena R.L. arrendó el beneficio de
café en San Luis y empezó con el proceso y
mercadeo del café.
Durante la década de 1990 la producción y
mercadeo del café en Monteverde creció en
forma significativa. Coopesanta Elena logró
vender casi la mitad de la cosecha de sus
miembros a Montana Coffee Traders, en
Montana EE.UU. a un precio superior al precio
internacional. Con base en un acuerdo con la
empresa Productores de Monteverde S.A., la
Cooperativa creó la marca “Café Monteverde”, a
la venta en el mercado regional bajo el lema de
“Café producido en armonía con la naturaleza”.
También recibió la certificación de Comercio
Justo (Fair Trade), lo cual contribuyó a que
Café Monteverde lograra un precio más alto en
el mercado internacional. Con un buen mercado
y buenos precios, también subió la producción
en la zona. Sin embargo, más adelante la
Cooperativa enfrentó dificultades financieras y
perdió su fuerza. Esto llevó a la pérdida de
confianza de los productores, a un leve descenso
en la producción e impulsó la búsqueda de
canales de mercadeo alternativos.

6.2 Desde 1950 hasta mediados de los
años 80
Entre 1950 y 1980, el café se convirtió en la
principal actividad económica de San Luis y la
zona conocida como Los Cerros. Durante la
cosecha, esta actividad también generó empleo
para algunos vecinos de Santa Elena, Cerro
Plano y Guacimal. El café se procesaba
parcialmente en San Luis, en la fase de
beneficiado húmedo. Luego se transportaba
hasta el Valle Central para el secado y
clasificación final antes de ser exportado. Los
pequeños productores no tenían participación
directa ni control del proceso. En ese periodo se
obtuvieron buenos rendimientos de cosecha,
gracias a que los suelos mantenían mucha de su
fertilidad original. Sin embargo, el precio
recibido por su cosecha no correspondía con el
valor de exportación del grano de oro, debido a
la existencia de múltiples intermediarios y al
desconocimiento por parte de los pequeños
agricultores de sus derechos legales.
El desarrollo de la economía lechera en
Monteverde se convirtió en una oportunidad
para la diversificación económica, brindando a
los productores la posibilidad de obtener
ingresos mensuales y de vender el producto a
una empresa local en la cual también podían
participar como co-propietarios. Al inicio de la
década de 1970, se presentó otra oportunidad
con la fundación de Coopeldos R.L., una
cooperativa regional que sirve a productores de
	
  

6.4 Atomización de empresas locales de
café y debilitamiento de la economía
cooperativa
Con el debilitamiento de la Cooperativa y el
acelerado crecimiento del turismo, algunos
productores se trasladaron al sector turístico,
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como
empleados,
emprendedores,
o
diversificando sus fincas para atraer turistas. Por
ejemplo,
el
agro-turismo
ha
creado
oportunidades para varias familias de
Monteverde y se ha convertido en la tercera
atracción para los visitantes (después del turismo
ecológico y de aventura). Se estima que
alrededor de 20 000 turistas participan cada año
en tours de café, caña de azúcar, cacao y de otras
fincas que han desarrollado prácticas agro-

ecológicas más sostenibles (Holland 2010; G.
Vargas, com. pers.)
A inicios de los años 2000 empezaron las
iniciativas privadas de proceso y tostado de café.
En el año 2014 ya se habían creado 12 marcas
de café local en Monteverde. Junto con las
marcas se han multiplicado los microbeneficios
y tostadoras. Una de estas, Café Florencia,
desarrollada por la familia Vargas Leitón en San
Luis, ilustra esta tendencia (Cuadro 11.7).

Cuadro 11.7 El caso de Café Florencia

Café	
  Florencia	
  es	
  una	
  marca	
  de	
  café	
  de	
  origen	
  en	
  una	
  finca	
  propiedad	
  de	
  la	
  familia	
  Vargas	
  Leitón	
  en	
  San	
  
Luis.	
  Ha	
  sido	
  certificado	
  orgánico	
  desde	
  2009	
  por	
  Eco-‐LOGICA,	
  una	
  certificadora	
  de	
  productos	
  orgánicos	
  
y	
  sostenibles	
  a	
  través	
  de	
  una	
  asociación	
  de	
  productores	
  de	
  Costa	
  Rica	
  llamada	
  Movimiento	
  de	
  
Agricultura	
  Orgánica	
  del	
  Pacífico	
  Central	
  (MAOPAC).	
  
Aproximadamente	
  el	
  25%	
  de	
  la	
  cosecha	
  se	
  consume	
  por	
  la	
  familia	
  Vargas	
  Leitón	
  ("¡un	
  clan	
  bastante	
  
grande!").	
  El	
  exceso	
  se	
  comercializa	
  a:	
  
•

grupos	
   de	
   estudiantes	
   internacionales	
   y	
   profesores	
   que	
   vistan	
   la	
   finca	
   como	
   parte	
   de	
   sus	
  
programas	
  educativos;	
  

•

el	
  Instituto	
  Monteverde;	
  

•

uno	
   de	
   los	
   hoteles	
   locales,	
   como	
   parte	
   de	
   su	
   programa	
   de	
   Certificación	
   para	
   el	
   Turismo	
  
Sostenible	
  (CST)11;	
  

•

un	
  pequeño	
  grupo	
  de	
  clientes	
  en	
  Portland	
  Maine,	
  miembros	
  de	
  un	
  grupo	
  de	
  Apoyo	
  Comunitario	
  
a	
  la	
  Agricultura	
  (CSA);	
  

•

otros	
  contactos	
  en	
  San	
  José.	
  

(E.	
  Vargas,	
  com.	
  pers.)	
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Un programa del Instituto Costarricense de Turismo (ICT), http://www.turismo-sostenible.co.cr/index.php?lang=es.
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6.4.1 Mirando hacia el futuro

promover Monteverde como una región que
produce café de alta calidad; por ejemplo, en el
año 2012, los productores locales organizaron
una Feria Regional de Café. Sin embargo, los
empresarios locales que han desarrollado con
éxito un mercado nicho tienen un fuerte
incentivo para fortalecer sus propias marcas, en
vez de englobarlas bajo una identidad colectiva.

En el año 2014 la economía del café está
diversificada: decenas de marcas nacionales
compiten con las marcas de Monteverde.
Algunos de los productores emprendedores están
buscando estrategias de mercadeo conjunto del
café de la región. Hay apoyo general para
En una región apta para la producción de café y
para el turismo, un productor reflexiona sobre el
pasado y el futuro:
Nuestra región tiene una combinación de
oportunidades para producir, procesar y mercadear
café. Nuestro producto es reconocido por su alta

calidad y por las prácticas de sostenibilidad ambiental
y social, sin embargo, nos enfrentamos ante las
limitaciones relacionadas a volumen de producción y
capital. ¿Qué podemos aprender de nuestros éxitos y
fracasos anteriores?

	
  

7 - EJEMPLOS DE EMPRENDEDURISMO Y PRODUCCIÓN
AGROPECUARIA SOSTENIBLE EN MONTEVERDE
Fabricio Camacho C.
En la zona de Monteverde, gracias al
liderazgo y visión de algunas organizaciones y
miembros de la comunidad, así como a las
condiciones favorables de clima, suelo y
mercado, se han desarrollado ejemplos de
proyectos agropecuarios que han integrado, en
diferente medida, el concepto de producción
sostenible en las operaciones de las fincas. A
continuación se presenta un resumen del
progreso alcanzado en fincas integrales, agroecoturismo, producción y consumo local y la
feria del agricultor.

Las
fincas
integrales
son
modelos
productivos que respetan la capacidad de carga
del terreno e incorporan prácticas de manejo que
minimizan los impactos negativos de la
agricultura, a la vez que maximizan el uso de los
recursos disponibles de los terrenos sin
desgastarlos, con el fin de generar beneficios
directos e indirectos tanto para los productores
como para el ambiente y la sociedad en forma
sostenible en el tiempo (MAG 2008, Navarro
2012). Consulte el Cuadro 11.8 para un resumen
técnico del concepto de fincas integrales, y el
Cuadro 11.9 que hace referencia a varias fincas
integrales en la región de Monteverde.

7.1 Fincas integrales
	
  
Cuadro 11.8 Resumen técnico de fincas integrales

Fabricio	
  Camacho	
  C.	
  
Los	
  principios	
  técnicos	
  en	
  los	
  que	
  se	
  basa	
  el	
  manejo	
  de	
  las	
  fincas	
  integrales	
  son:	
  1)	
  el	
  aumento	
  de	
  la	
  
productividad,	
  2)	
  el	
  aumento	
  de	
  la	
  cobertura	
  vegetal	
  del	
  suelo	
  y	
  la	
  protección	
  del	
  agua,	
  3)	
  el	
  aumento	
  
de	
  la	
  infiltración	
  del	
  agua	
  en	
  el	
  perfil	
  del	
  suelo	
  y	
  la	
  disminución	
  de	
  la	
  escorrentía,	
  4)	
  el	
  manejo	
  adecuado	
  
de	
  la	
  fertilidad	
  del	
  suelo	
  y	
  el	
  mantenimiento	
  de	
  la	
  materia	
  orgánica,	
  5)	
  la	
  neutralización	
  y/o	
  reducción	
  de	
  
la	
  contaminación	
  y	
  6)	
  el	
  uso	
  eficiente	
  de	
  la	
  energía	
  (MAG	
  2008).	
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En	
  las	
  fincas	
  integrales	
  cada	
  uno	
  de	
  los	
  elementos	
  se	
  planea	
  y	
  encadena	
  mezclando	
  métodos	
  de	
  
producción	
  tradicionales	
  con	
  tecnologías	
  modernas	
  para	
  mejorar	
  la	
  productividad	
  natural	
  del	
  terreno	
  a	
  
través	
  de	
  un	
  sistema	
  que	
  funciona	
  con	
  base	
  en	
  la	
  planificación	
  y	
  al	
  aprovechamiento	
  eficiente	
  del	
  
espacio,	
  los	
  recursos	
  (agua,	
  suelo,	
  biomasa,	
  residuos)	
  y	
  la	
  energía	
  disponible	
  para	
  generar	
  alimentos	
  
frescos,	
  limpios,	
  variados	
  y	
  saludables,	
  así	
  como	
  para	
  potenciar	
  el	
  empleo,	
  los	
  ingresos,	
  el	
  aprendizaje,	
  la	
  
innovación,	
  la	
  mística,	
  la	
  pertenencia,	
  la	
  identidad	
  y	
  la	
  cultura	
  agrícola	
  en	
  forma	
  constante,	
  producto	
  de	
  
la	
  apropiación	
  e	
  inmersión	
  en	
  el	
  entorno	
  que	
  experimentan	
  las	
  personas	
  que	
  están	
  involucradas	
  en	
  el	
  
proceso	
  productivo	
  (Palomino	
  2004,	
  Navarro	
  2012).	
  	
  
Asimismo,	
  se	
  estima	
  que	
  las	
  fincas	
  integrales	
  son	
  modelos	
  productivos	
  apropiados	
  para	
  combatir	
  las	
  
secuelas	
  de	
  la	
  revolución	
  verde,	
  ya	
  que	
  el	
  sistema	
  de	
  gestión	
  favorece	
  la	
  mitigación	
  de	
  emisiones	
  de	
  
carbono,	
  la	
  adaptación	
  al	
  cambio	
  climático	
  y	
  el	
  alcance	
  de	
  la	
  seguridad	
  alimentaria,	
  lo	
  cual	
  incide	
  
positivamente	
  en	
  la	
  reducción	
  de	
  la	
  pobreza,	
  promoviendo	
  un	
  desarrollo	
  rural	
  más	
  equitativo	
  y	
  una	
  
mejor	
  calidad	
  de	
  vida	
  en	
  las	
  comunidades	
  rurales	
  (PNUD	
  y	
  SINAC	
  2013,	
  INTA	
  2012,	
  Gómez	
  2011,	
  
Palomino	
  2004).	
  

	
  

681

	
  

Cuadro 11.9 Fincas integrales en Monteverde 2014
Nombre	
  de	
  
Productos	
  
Mercado	
  
Producción	
  de	
  
la	
  Finca	
  
abonos	
  
orgánicos	
  
Universidad	
  
Cerdos	
  
Autoconsumo	
   Compost	
  
de	
  Georgia,	
  
Leche	
  de	
  
en	
  el	
  Campus	
  
Lombricompost	
  
San	
  Luis	
  (1)	
  
vaca	
  
Bio-‐foliar	
  
Hortalizas	
  
	
  
Frutas	
  	
  
La	
  Querencia,	
   Hortalizas	
  
Autoconsumo	
   Compost	
  
San	
  Luis	
  (2)	
  
Vegetales	
  
Venta	
  en	
  
Bio-‐foliar	
  
Leche	
  de	
  
mercado	
  local	
   	
  
vaca	
  
Cerdos	
  
Ovejas	
  	
  
Olivier	
  Garro	
   Pollo	
  
Autoconsumo	
   Compost	
  
y	
  Familia,	
  
Huevos	
  
Venta	
  en	
  
Gallinaza	
  	
  
San	
  Luis	
  
Cerdos	
  	
  
mercado	
  local	
   Bio-‐foliar	
  
Rancho	
  de	
  
Tilapia	
  
Autoconsumo	
   Gallinaza	
  
Lelo,	
  
Cerdo	
  
Venta	
  en	
  su	
  
Bio-‐foliar	
  
San	
  Luis	
  (3)	
  
Pollo	
  
propio	
  
Huevos	
  
restaurante	
  
Vegetales	
  	
  
Venta	
  en	
  
Café	
  
mercado	
  local	
  
Finca	
  
Café	
  
Autoconsumo	
   Compost	
  
Florencia,	
  
Hortalizas	
  
Venta	
  en	
  
San	
  Luis	
  
Frutas	
  
mercado	
  local	
  
Caña	
  de	
  
e	
  internacional	
  
azúcar	
  
Gregory	
  
Café	
  
Autoconsumo	
   Compost	
  
Paradise	
  
Plantas	
  
Venta	
  en	
  
Bio-‐foliar	
  
Café,	
  San	
  Luis	
   medicinales	
   mercado	
  local	
   	
  
(4)	
  
e	
  internacional	
  
La	
  Bella	
  Tica,	
  
San	
  Luis	
  (4)	
  

Café	
  	
  
Cerdos	
  
Frutas	
  
Verduras	
  	
  

Café	
  San	
  Luis,	
   Café	
  	
  
San	
  Luis	
  (4)	
  
Frutas	
  
Verduras	
  	
  
Benito	
  
Guindon,	
  
Monteverde	
  

	
  

Leche	
  de	
  
cabra	
  
Leche	
  de	
  
vaca	
  
Ovejas	
  
Vegetales	
  
Frutas	
  
Hortalizas	
  

Manejo	
  de	
  
excretas	
  
Biodigestor	
  
tubular	
  

Alimentos	
  
con	
  valor	
  
agregado	
  
Queso	
  
Natilla	
  

Estudiantes	
  	
  
Vecinos	
  

Biodigestor	
  
tubular	
  

Carne	
  seca	
  
Bebidas	
  

Estudiantes	
  
Vecinos	
  

Biodigestor	
  
tubular	
  

Pollo	
  y	
  cerdo	
   NA	
  
procesado	
  en	
  
piezas	
  
Tilapia	
  y	
  
NA	
  
cerdo	
  se	
  
vende	
  en	
  
restaurante	
  

Biodigestor	
  
tubular	
  

NA	
  

Marca	
  de	
  
café	
  finca	
  
orgánica	
  
certificada(5)	
  

Estudiantes	
  

NA	
  

Marca	
  de	
  
café	
  Finca	
  
orgánica	
  
certificada(5)	
  
biodinámica	
  
Marca	
  de	
  
café	
  
Finca	
  
orgánica	
  
certificada(5)	
  
Marca	
  de	
  
café	
  

Turismo	
  

Queso	
  de	
  
cabra	
  	
  
Mermeladas	
  

NA	
  

Autoconsumo	
   Compost	
  	
  
Venta	
  en	
  
Bio-‐foliar	
  
mercado	
  local	
  
e	
  internacional	
  

Biodigestor	
  
tubular	
  

Autoconsumo	
  
Venta	
  en	
  
mercado	
  local	
  
e	
  internacional	
  
Autoconsumo	
  
Venta	
  en	
  
mercado	
  local	
  

Compost	
  
	
  

Biodigestor	
  
tubular	
  

Compost	
  
	
  

NA	
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Actividades	
  
educativas	
  

Estudiantes	
  
Turismo	
  	
  

Estudiantes	
  
Turismo	
  	
  

	
  
Nombre	
  de	
  
la	
  Finca	
  
Life	
  
Monteverde,	
  
Cañitas	
  (3)	
  

Productos	
  

Leche	
  de	
  
cabra	
  
Café	
  
Huevos	
  
Hortalizas	
  
Frutas	
  

Mercado	
  

Autoconsumo	
  
Venta	
  en	
  
mercado	
  local	
  	
  

Producción	
  de	
  
abonos	
  
orgánicos	
  
Compost	
  
Lombricompost	
  
Bio-‐foliar	
  

Manejo	
  de	
  
excretas	
  
Biodigestor	
  
tubular	
  

Alimentos	
  
con	
  valor	
  
agregado	
  
Marca	
  de	
  
Café	
  	
  
Queso	
  de	
  
cabra	
  
	
  

Actividades	
  
educativas	
  
Estudiantes	
  	
  
Vecinos	
  

(1) Funciona como finca integral demostrativa y experimental. Se realizan procesos de transferencia de tecnología como
por ejemplo la instalación de biodigestores en fincas vecinas dentro de la zona de Monteverde. A la fecha se ha facilitado
la instalación de 15 biodigestores.
(2) Funciona bajo un modelo de membresía donde los clientes pagan por los productos de la finca por adelantado por lo
que obtienen productos en cosecha en forma periódica.
(3) Cuenta con bandera azul ecológica
(4) Procesan el café en el sitio. En el caso de La Bella Tica y Café San Luis, compran café a otros productores locales
para procesarlo y venderlo con su marca específica.
(5) Certificación internacional de finca orgánica, mediante el Movimiento de Agricultura Orgánica del Pacífico Central
(MAOPAC), en afiliación con Certificadora de Productos Orgánicos y Sostenibles Eco-LOGICA, http://www.ecologica.com/

7.2 Agro-ecoturismo

participar en las actividades de la finca. Por otra
parte, se han desarrollado otros modelos de
producción
sostenible
que
involucran
actividades demostrativas que permiten a los
turistas observar la forma de producción
artesanal de alimentos principalmente para el
autoconsumo y la venta local. Algunos ejemplos
de esas operaciones son la Finca Modelo de la
Familia Brenes (La Cruz), Finca La Bella (San
Luis) y Finca el Trapiche (Cañitas). Cabe
resaltar que estas fincas no ofrecen el servicio de
hospedaje, pero sí cobran la entrada al visitante
lo cual ayuda a compensar los costos operativos
del proyecto. En el caso de la Finca de la
Familia Brenes, se venden los productos en la
feria del agricultor de Santa Elena.

A pesar que el agro-ecoturismo ha sido una
actividad predominante en las fincas cafetaleras
(ej. Café Monteverde, Café San Luis, Café La
Bella Tica, Café Don Juan) de la zona de
Monteverde, existen otros ejemplos de fincas
que han aprovechado la coyuntura del turismo
para diversificar sus actividades productivas. En
la mayoría de los casos, estas fincas ofrecen
recorridos guiados en las unidades de
producción agropecuaria así como actividades
educativas vinculadas a la historia natural y
cultural de la región; algunos ofrecen hospedaje
y entretenimiento para los visitantes.
Los proyectos Terra Viva y Rancho Makena,
en el sector de San Bosco-Las Nubes, son fincas
lecheras que han incorporado procesos de
producción y mitigación del impacto ambiental
con ecoturismo en las operaciones cotidianas de
los sistemas productivos. En ambas lecherías se
ofrece el servicio de hospedaje en cabinas y
oportunidades para que los turistas se involucren
en las actividades propias de las fincas.
Cabinas Capulín and Farm, entre Santa Elena
y Las Nubes, es un proyecto en el cual se
producen alimentos (principalmente hortalizas)
utilizando mecanismos de bajo impacto
ambiental para el autoconsumo y para la venta a
la comunidad. El proyecto ofrece hospedaje a
los visitantes así como la oportunidad de
	
  

7.3 Producción para el autoconsumo y
consumo local
Aunque no necesariamente motivado por el
objetivo de producción de bajo impacto, en la
zona de Monteverde se está empezando a
desarrollar un movimiento que tiene como
objetivo llevar los alimentos de “la finca-a la
mesa”, el cual ha sido liderado por algunos
hoteles y restaurantes para producir parte de los
alimentos que consumen en sus propios terrenos
o para trabajar con aliados locales con el fin de
que produzcan un porcentaje de los alimentos
necesarios en sus operaciones. Los dos ejemplos
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más consolidados de éste modelo son el Hotel
Belmar y el Restaurante y Pizzería Johnny’s. Por
su parte, el Jardín Hidropónico de Monteverde,
ubicado dentro de la propiedad de Cabinas Los
Pinos en Cerro Plano, produce hortalizas y
especias para restaurantes y hoteles de la zona,
así como para la venta al público en el jardín, o
en la feria del agricultor.
Existe también en la zona un proceso
interesante de producción individual de
alimentos para el autoconsumo a través de
huertos caseros tradicionales, pequeñas huertas
semi-urbanas, y sistemas de producción
pecuaria, por medio del cual se cultivan
hortalizas, frutas y tubérculos y se producen
huevos, pollos y otras aves de corral y cerdos.
Este tipo de producción requiere poco espacio,
se mantiene con insumos locales y ayuda a
aumentar la seguridad alimentaria de las
familias. Algunas familias venden los
excedentes de su producción, o los intercambian
con los vecinos, ayudando así a la economía
intrafamiliar y a reducir la dependencia de
mercados externos de alimentos.
Finalmente, la producción de huevos para el
consumo local es significativa en Monteverde.
Este proceso productivo ha evolucionado dando
lugar a microempresas familiares que producen
el volumen suficiente para satisfacer las
necesidades del mercado local, el cual se estima
en un mínimo de 5000 huevos por día (C.
Santamaría, com. pers.). Este producto se
distribuye directamente en los comercios y en la
feria del agricultor de Monteverde.

Un desafío fundamental para todas las fincas
es el desarrollo de una cultura gerencial que
involucra llevar y analizar registros. Otras
preguntas urgentes que merecen estudio
cuantitativo y cualitativo incluyen lo siguiente.
8.1 Cambio climático
¿Qué impactos ha tenido el cambio climático
en la producción agropecuaria de la zona?
¿Cuáles son los posibles escenarios para el
impacto del cambio climático en la producción
agropecuaria futura? ¿Qué mecanismos de
adaptación pueden llevar a cabo los productores
de la zona?
8.2 Economía
1.
¿Cómo
influyen
las
tendencias
demográficas, económicas y sociales sobre las
opciones de uso de la tierra? ¿Qué resultados se
desean? ¿Qué políticas, incentivos y arreglos
institucionales se necesitan para avanzar hacia
los resultados deseados?
2. ¿Qué papel juega el endeudamiento en la
economía de los hogares y sobre las decisiones
de uso de la tierra?
3. ¿En qué medida depende la viabilidad
económica de las fincas lecheras y las fincas de
café de la especialización versus la
diversificación de sus fuentes de ingreso?
¿Cómo podría cambiar este análisis si la unidad
de análisis fuese "los hogares" que dependen de
fincas lecheras o de café, en vez de "fincas
viables?"
4. ¿Cómo han ampliado las oportunidades
educativas para la juventud? ¿Cuáles son las
tendencias actuales relacionadas con la
educación, el empleo y la movilidad de los
jóvenes? Por ejemplo: ¿cuántos jóvenes cursan
estudios superiores o estudios técnicos?
¿Cuántos se gradúan? ¿Cuántos abandonan el
estudio para trabajar localmente o en otras
regiones? ¿Cuántos regresan a vivir, trabajar o
compartir sus conocimientos a nivel local?
¿Cuántos se han graduado, pero trabajan en otras
partes del país? ¿Cuántos han estudiado en el
extranjero? ¿Cuántos reciben becas o ayuda de
organizaciones locales, empresas o particulares
para la educación primaria, secundaria, o

7.4 La feria del agricultor de Monteverde
En el 2014 se cumplen 6 años de la feria del
agricultor en Monteverde. Esta feria ofrece un
espacio a los productores locales y de otras
zonas del país para vender sus productos al
consumidor local. También funciona como una
oportunidad para fortalecer la cultura y
enriquecer los vínculos de amistad y unión entre
los vecinos de la comunidad. La mezcla de
productores, consumidores y turistas, así como
la diversidad generacional es una muestra de la
riqueza cultural que caracteriza la zona de
Monteverde.
8 Temas para investigación futura
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universitaria? Un estudio de este tipo podría
implicar la participación de los propios alumnos,
con el apoyo de las organizaciones locales.

servicios de los ecosistemas, la neutralidad de
carbono y el turismo rural, entre otros.
9. Conclusiones

8.3 Lechería
El uso de la tierra en Monteverde es
dinámico. El capítulo original, escrito a finales
de 1990, enfoca la producción agropecuaria,
afirmando que "[u]na sociedad agraria requiere
tierras sanas e ingresos adecuados para los
agricultores". En los años transcurridos desde
entonces, hemos visto un rápido desarrollo del
turismo, junto con la conservación de la
biodiversidad y diversos programas ambientales
y educativos. El turismo afecta inmediatamente
a las comunidades más cercanas a las reservas
forestales, pero sus ondas influyen sobre las
oportunidades de empleo, los patrones de
inmigración, los precios de la tierra, el acceso a
la información, y la diversidad cultural de la
región. La interacción entre los tres pilares
económicos de la zona – el turismo, la leche, y
el café – ha creado tendencias que moldean e
influyen sobre las oportunidades y las decisiones
de uso de la tierra. En resumen, el mover la
economía hacia el uso más sostenible de la tierra
va más allá de lo agropecuario: grandes
tendencias sociales, económicas y demográficas
dan forma a las oportunidades a las que
responden los agricultores.
Los productores agropecuarios caminan por
una delgada línea entre pérdida y ganancia. Las
tecnologías sostenibles requieren capital y una
mayor inversión de esfuerzo en su manejo y en
mano de obra. No se observa una tendencia
hacia el aumento de la capacidad de gestión de
la mayoría de los productores agropecuarios a
pesar de los esfuerzos de promoción de diversas
instituciones, pero sí vemos cada vez más casos
de gente animada, comprometida, e innovadora
que están desarrollando sistemas de producción
más sostenibles. Esta tendencia es prometedora.
Es un proceso gradual que requiere de un
cambio cultural, sobre todo cuando el costo y el
"trabajo" de hacer el cambio son "ahora", pero
los beneficios son a largo plazo, difusos o
inciertos. La velocidad del cambio está
creciendo, en parte porque el turismo ofrece
oportunidades para los agricultores locales para
diversificar, desarrollar nichos de mercado y
para obtener un mayor acceso a la información.

¿Qué se puede hacer para reducir el uso de
suplementos de granos concentrados, y para
aumentar la producción de forrajes de calidad?
Ello debería ir ligado a la asistencia técnica en el
manejo de la fertilidad del suelo. Programas de
inseminación artificial podrían considerar el uso
de toros que han sido criados para maximizar la
producción de leche en contextos de raciones
altas en forrajes y bajas en granos
suplementarios. Estudio adicional podría
realizarse para medir la rentabilidad relativa y la
sostenibilidad ambiental de los sistemas de
producción lechera en tierras bajas y altas de la
Vertiente del Pacífico.
8.4 Café
1. ¿Cuáles medidas de adaptación al cambio
climático están disponibles para los caficultores
locales? Por ejemplo: variedades de café con una
mayor resistencia a la roya (Hemilieia vastatrix)
y ojo de gallo (Mycenia citricolor); alternativas
para el control natural de hongos e insectos
(broca de café, Hypothenemus hampei).
2. ¿Qué oportunidades existen para el
desarrollo de una marca para todo el café local
que cumpla con ciertos estándares de calidad y
de sostenibilidad ambiental y social?
8.5 Fincas integrales
¿Cuál es la demanda actual y potencial y la
capacidad para producir alimentos locales? Con
esta información sería útil diseñar un plan para
activar la producción agropecuaria. El estudio
debe
considerar
aspectos
tales
como
oportunidades de financiamiento (bancos de
desarrollo, el Fondo Comunitario Monteverde,
los microcréditos), la estratificación y la
coordinación de producción, sistemas de
recolección de productos agrícolas, el
almacenamiento,
la
distribución,
la
comercialización, la plataforma de pedidos en
línea, asistencia técnica, la producción local de
insumos, vínculos, el análisis financiero,
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El cambio climático así como la
globalización y la dependencia de mercados
externos representan retos sin precedente para
los productores agropecuarios de la zona de
Monteverde. Sin embargo, en Monteverde existe
la capacidad y el liderazgo para afrontar esos
retos con valentía, inteligencia, unión y arduo
trabajo. La mística de la agricultura y el amor
hacia la tierra no se han erosionado y sigue viva
en las personas que han aprendido a trabajar de
la mano con la naturaleza. El gran reto que
queda por afrontar al corto plazo es transmitir el

conocimiento a las nuevas generaciones para
que estas se motiven a volver a las fincas y hacer
del oficio de nutrir a la sociedad una forma de
vida que les brinde a los jóvenes una
oportunidad de empleo y de realización
personal. Es imperativo trabajar con el mercado
local — hogares, así como hoteles y restaurantes
— para desarrollar alianzas estratégicas de tal
forma que éste pueda absorber la producción
local de alimentos como un elemento
diferenciador de la economía y el turismo.
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Cada febrero, cuando vuelvo a Monteverde para
estudiar la ecología reproductiva de los árboles
lauráceos, me quedo con amigos en una casa de
granja escondida en la orilla del bosque húmedo
montano bajo. En la primera mañana de regreso,
siempre me entusiasmo al escuchar el coro de
aves al amanecer. Durante mi visita en 1997, me
desperté al escuchar la disonancia de los zanates,
una bandada de piapias ruidosas, un exuberante
soterrey cucarachero y un grupo de vaqueros
ojirrojos en una riña motivada por un reguero de
granos en el granero. En 1978, durante mi
primera visita, no había zanates en Monteverde.
Los piapias habían colonizado el área aunque
sus bandadas eran relativamente pequeñas y
restringidas a la parte más baja de la comunidad.
Los soterreyes cucaracheros, aunque siempre
han sido habitantes de los patios y las fincas de
Monteverde, hoy son más comunes que nunca.
En algún momento los vaqueros ojirrojos fueron
una rareza, pero ahora son comunes.
La avifauna de Monteverde ha sido
indudablemente impactada por el crecimiento

	
  

explosivo de la población de esta especie. Los
zanates y las piapias son depredadoras de los
huevos y los polluelos de otras aves y los
soterreyes también pueden ocasionalmente
destruir los huevos de otras aves. Los vaqueros
ojirrojos son parásitos incubadores. Todas las
cuatro especies compiten por comida con otras
especies. Sin censos de años anteriores es
imposible saber cómo las especies colonizadoras
han afectado la fauna y la flora de Monteverde.
Los contribuidores de este libro han aportado
evidencia de que varias especies de animales y
plantas, especialmente las especies extendidas
en planicies y en las laderas, han expandido su
rango e incrementado sus poblaciones en
Monteverde. Otras especies son menos comunes
de lo que fueron hace un par de décadas. Solía
maravillarme con las agrupaciones frenéticas de
apareamiento de los sapos dorados, sostener las
ranas multicolores arlequinas y escuchar la
serenata nocturna de las ranas de vidrio a la
orilla del río Guacimal. La mayoría ya no
existen en Monteverde.

688

Mis objetivos en este capítulo son: 1) resaltar
aspectos de la biodiversidad de Monteverde que
son relevantes para la conservación; 2) dar un
resumen de los conceptos claves en la Biología
de la Conservación; 3) discutir problemas de la
conservación que son específicos para
Monteverde y los bosques de altura
neotropicales, y 4) considerar cómo los
principios de la biología de la conservación
pueden proveer soluciones a estos problemas.
12.1.
Riqueza,
biodiversidad

endemismo

procesos del ecosistema, Monteverde también es
muy diverso. La gran mayoría de especies de
plantas dependen de animales para polinizarlos o
dispersar las semillas (ver Cap. 8, Interacciones
planta-animal). La interceptación de la humedad
de las nubes que es impulsada por el viento a lo
largo de la Divisoria Continental es uno de los
procesos del ecosistema que es distinto en
Monteverde (Doumenge et al. 1994; ver Cap. 9,
Ecología del Ecosistema). Hasta los hábitats que
han sido alterados extensivamente por los
humanos, como los jardines y los pastizales, son
biológicamente diversos en Monteverde.
Otra
característica
distintiva
de
la
biodiversidad de Monteverde es que la mayoría
de las especies se encuentran solamente en las
tierras altas de América Central y muchas están
restringidas solamente a la Cordillera de Tilarán.
La extinción local de las especies endémicas
tiene un impacto mayor en la biodiversidad
global que la extinción local de especies de
mayor rango. Monteverde también protege un
porcentaje desproporcionado de los bosques que
quedan en América Central. La deforestación
extensiva en las tierras bajas desde México hasta
Panamá ha aislado o eliminado la mayoría de los
bosques de tierras altas de la región (Fig. 12.1;
ver también Fig. 1.4). Estos aspectos de la
biología de Monteverde —la gran riqueza de
especies, hábitats, interacciones y usos del
ecosistema en el área; el nivel alto de
endemismo; la conservación de la cobertura
boscosa de Costa Rica que se está encogiendo
más y más; y las presiones ejercidas por las
extinciones aceleradas— son la información
necesaria para entender la Biología de la
Conservación de esta región.

y

	
  
Los diversos hábitats de Monteverde —el
dosel del bosque con mucha densidad de
epífitas, el sotobosque sombreado y los espacios
del bosque por donde entra la luz que son muy
brillantes y enredados, el sistema de ríos,
diversos tipos de suelo— sustentan un número
grande de especies de animales, plantas, hongos,
y microbios, muchos más de lo que se
encontrarían en cualquier área de similar tamaño
de un bosque de la zona templada. En ningún
lugar del planeta hay tantas especies de
orquídeas como las hay en Monteverde (ver
Atwood “Las orquídeas”). La diversidad beta, la
acumulación de nuevas especies al trasladarse
entre hábitats adyacentes, es extremadamente
alta, en particular en la vertiente del Pacífico
(ver Cap. 3, Plantas).
La biodiversidad es más que solamente un
conteo de especies. El concepto incorpora las
maneras en las cuales las especies interactúan
entre ellas, como depredadores, presa, parásitos,
portadores, mutualistas o competidores. Con
respecto a las interacciones entre especies y los
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Figura	
  12.1.	
  Bosque	
  primario	
  remanente	
  en	
  Costa	
  Rica.	
  

Proteger la biodiversidad es beneficioso. Los
ecosistemas intactos y ricos en biodiversidad
proveen servicios como el reciclaje de los
nutrientes y el mantenimiento del aire y el agua
limpios. Los procesos del ecosistema en
Monteverde ayudan a mantener comunidades
ecológicas en un área grande de Costa Rica.
Preservar la diversidad genética de poblaciones,
especies, y la complejidad de las interacciones
entre las especies puede también generar
beneficios directos económicos, muchos que ni
se conocen. No tan fáciles de cuantificar, pero
igualmente importantes, son los valores
estéticos, culturales y espirituales que se ganan
al explorar y proteger nuestro legado natural
(Wilson 1984, Wilson y Peter 1986). El quetzal
	
  

ejemplifica los valores tangibles e intangibles de
la conservación de la naturaleza y las
dificultades que nos encontramos al tratar de
explicar de manera convincente las razones para
conservar la biodiversidad (ver Wheelwright
“Las razones perdurables para preservar las
especies”).
12.2. Resumen de los conceptos claves
en la Biología de la Conservación
La Biología de la Conservación se dedica a
proteger especies y ecosistemas al buscar
conocimiento y técnicas de una variedad de
disciplinas, particularmente de las ciencias
biológicas —la biología poblacional, el
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comportamiento, la ecología de los ecosistemas,
la biología molecular, la genética y la biología
evolutiva— además de las ciencias físicas, las
humanidades y las ciencias sociales. Los
biólogos conservacionistas tienen que lidiar con
problemas como la evaluación y el
mantenimiento de la biodiversidad, el manejo de
las especies en peligro de extinción, el diseño de
reservas naturales, la restauración de hábitats
degradados, la ética ambiental, y la economía
ecológica. Algunos libros recientes proveen los
antecedentes de la Biología de la Conservación
(Soulé 1986, Primack 1993, Hunter 1996, Meffe
y Carroll 1997, Fiedler y Kareiva 1998).
Las
amenazas
fundamentales
a
la
biodiversidad se pueden clasificar en cuatro
asuntos de interés: la escasez o la pérdida de
ciertas especies; la proliferación de otras,
incluyendo pestes; el empobrecimiento de las
interacciones ecológicas debido a la disminución
o los cambios en las poblaciones de especies que
interaccionan; y la alteración de las funciones de
los ecosistemas, como por ejemplo el ciclo de
los nutrientes o el ciclo de la energía. La
Biología de la Conservación se interesa
particularmente en entender los factores que
hacen que las especies escaseen. En algunos
casos, como el de la paloma migratoria
(Estopistes migratorius), las poblaciones pueden
disminuir desde números muy grandes, a la
extinción, en una década o menos. Las especies
en mayor peligro de extinción se vuelven más
escasas de manera más gradual. Una especie
puede ser considerada como escasa por una
variedad de criterios: si el tamaño de población
es muy pequeña, si tiene un rango geográfico
muy limitado, o si sólo puede existir o
reproducirse en un subconjunto de hábitats muy
limitados (Rabinowitz 1977). Cada tipo de
escasez tiene diferentes causas e implicaciones
para el manejo de la conservación. Algunas
especies siempre han sido escasas en uno o más
de uno de estos criterios. Por ejemplo, pueden
estar representadas solamente por una población
pequeña recientemente aislada que divergió de
una especie con un rango más amplio. La
desaparición de una especie como ésta es una
pérdida desafortunada, pero tiene menor impacto
en la biodiversidad global que, por ejemplo, la
extinción de un antiguo linaje evolutivo
distintivo. Alternativamente, algunos aspectos
	
  

de la biología de una especie pueden hacer que
esta sea siempre una especie fuera de lo común,
tal como su posición como el carnívoro superior
en la cadena alimenticia, o su restricción
geográfica a una montaña o una isla. En la
medida en que esa escasez sea parte de la
biología de esa especie, pueden ser menos
vulnerables a la extinción de lo que parecen. Al
estudiar la dinámica de especies naturalmente
escasas, los biólogos conservacionistas pueden
sacar enseñanzas acerca de las poblaciones que
han sido llevadas a la escasez por la actividad
humana.
Las especies que fueron abundantes y han
sufrido una disminución repentina de las
poblaciones son de interés particular. Estas
especies pueden haber sido llevadas a la escasez
por parte de los depredadores (incluyendo la
matanza excesiva por parte de los humanos);
organismos transmisores de enfermedades o
parásitos; los competidores por recursos
limitados o los amensales (especies que tienen
un impacto negativo en otras especies, pero que
no se ven perjudicados ellos mismos por la
interacción). Para las especies que dependen de
otras especies (por ejemplo, las plantas que
tienen interacciones micorrízicas o las plantas
que dependen de un insecto especializado para
polinizarlas), la pérdida de sus mutualistas puede
causar su propia escasez. Las perturbaciones de
corta duración como incendios, tormentas o
sequías pueden llevar a la escasez, como
también las perturbaciones de duración más
larga como el cambio climático (Soulé y Wilcox
1980, Meffe y Carroll 1997). Por sí solos, cada
uno de estos factores puede afectar
negativamente el crecimiento poblacional; en
combinación, las interacciones agonísticas entre
especies sumadas a las perturbaciones físicas,
pueden poner en peligro las poblaciones locales.
Los efectos de interacciones y perturbaciones
también pueden ser indirectos. Por ejemplo, una
especie
introducida
puede
reducir
la
disponibilidad de comida o de lugares para
anidar de especies residentes, haciendo que sea
más difícil reproducirse o sobrevivir el estrés
ambiental.
La fragmentación de hábitats (el aislamiento
de hábitats en fragmentos, remanentes o parches
parecidos a islas, separados por barreras físicas)
juega un papel importante en la escasez o la

691

extinción (Saunders et al 1991). Primero, si el
parche de hábitat en el cual una población se
encuentra es separado de otras poblaciones por
hábitats inhóspitos (por ejemplo: áreas grandes
de tierra cultivada en el caso de especies del
bosque), el intercambio de individuos y genes
entre poblaciones será reducido. Aunque el
aislamiento actúe como un filtro en vez de una
barrera, la composición de las comunidades
aisladas y la estructura de las poblaciones
individuales (por ejemplo: la distribución de
edad, la proporción de sexos, la diversidad
genética) puede ser alterada. El aislamiento
reduce la probabilidad de que un parche en el
cual una población se ha extinguido, sea
recolonizado. Los efectos de borde pueden
surgir también de la fragmentación de hábitats
(Angelstam 1992, Murcia 1995). Por ejemplo,
los bosques que han sido penetrados por
caminos, se les ha reducido su tamaño por la tala
de árboles, o que han sido rodeados por
sembradíos, experimentan un microclima
alterado en los bordes; las condiciones pueden
ser más calientes, más desecantes y más
ventosos en el borde y hasta 100 m dentro del
bosque. Es más probable que los parásitos de
puesta y los depredadores, de los cuales muchos
prefieren áreas abiertas, penetren más en el
bosque al entrar por los bordes creados
recientemente, por las divisorias de agua o por
caminos. Aunque la fragmentación de hábitats y
el efecto del borde se relacionan por lo general
con parches de bosque, también ocurren a escala
de regiones geográficas (Edwards et al. 1994).
Los cambios en el paisaje pueden perturbar el
flujo genético entre poblaciones, impedir la
recolonización después de extinciones locales,
alterar las regiones climáticas y facilitar la
dispersión de depredadores y parásitos (Dunning
et al. 1992).
Al disminuir las poblaciones la probabilidad
de que se extingan incrementa por varias
razones. Es más probable que los individuos en
poblaciones pequeñas estén emparentados, a que
lo estén los individuos en poblaciones grandes,
lo cual significa que el riesgo de endogamia
aumenta (Soulé 1987). La endogamia lleva a
mayor homocigocidad (tener dos copias del
mismo alelo o variante de un gen específico) y,
consecuentemente, a mayor expresión de alelos
recesivos deletéreos (rasgos perjudiciales cuyos
	
  

efectos no se presentan a menos que sean
homocigotas). Los efectos de excesiva
endogamia incluyen fecundidad reducida,
defectos en el desarrollo, menor esperanza de
vida y la pérdida de la variabilidad genética
entre individuos y poblaciones (Pusey y Wolf
1996). A largo plazo, las poblaciones que son
genéticamente homogéneas pueden ser más
susceptibles a enfermedades y estrés físico, y
puede ser que no sean capaces de evolucionar
adaptaciones que les permitan sobrevivir en un
ambiente dinámico y hostil. No sabemos qué tan
grandes deben ser las poblaciones para que los
efectos de la endogamia o de la pérdida al azar
de genes por deriva genética en poblaciones
pequeñas, no sean perjudiciales. Los tamaños de
poblaciones efectivas (Ne) podrían necesitar ser
tan grandes como 500 individuos para las
especies que tienden a tener endogamia, o
mucho menos para las especies que han pasado
por el “embotellamiento” poblacional y hayan
eliminado la mayoría de los alelos deletéreos
(Lande y Barrowclough 1987).
En poblaciones pequeñas el riesgo de eventos
demográficos al azar, como la proporción de
sexos sesgada o la distribución de edad
desbalanceada, rápidamente se convierten en
factores importantes en la disminución de
individuos en una población. Las poblaciones
pequeñas y localizadas ya no tienen un margen
de seguridad frente a fluctuaciones al azar de las
poblaciones o perturbaciones ambientales.
Cuando una población tiene un tamaño por
debajo de cierto número esa “estocasticidad
demográfica” se vuelve importante. La escasez
engendra escasez hasta que las poblaciones
pequeñas sean guiadas hasta “vórtices de
extinción” (Soulé y Wilcox 1980). Por ejemplo,
las poblaciones pequeñas pueden por casualidad
ser dominadas por categorías de edad mayores o
individuos de edad no reproductiva aún, o por un
solo sexo, lo cual hace que aumente la
probabilidad de que estas poblaciones continúen
decreciendo (Soulé y Wilcox 1980, Nunney y
Campbell 1993).
La conservación de la biodiversidad debe ser
considerada no sólo a escala de poblaciones,
sino además en el contexto de paisajes (Dunning
et al. 1992). El ensamblaje de plantas y animales
puede ser visto como el resultado neto de un
proceso dinámico de colonizaciones, extinciones

692

locales y recolonizaciones (MacArthur y Wilson
1967). Bajo condiciones normales los hábitats
son heterogéneos o con parches en cada escala,
divididos por características del paisaje (por
ejemplo: ríos, valles) y perturbaciones (por
ejemplo: derrumbes, incendios forestales, caídas
de árboles). Un hábitat tal como un pantano que
sea separado totalmente de otros hábitats del
mismo tipo, se convertirá en una isla ecológica
rodeada por una matriz de hábitats distintos; en
la medida que la matriz de hábitats que lo rodea
sea inhóspita o que los parches estén aislados
entre sí, la matriz funciona como una barrera. La
fragmentación de bosque que resulta de la tala
de árboles para la agricultura es el ejemplo más
reconocido de la creación de islas ecológicas por
parte de los humanos. El modelo de
“biogeografía de islas” y el concepto de
heterogeneidad de hábitats pueden ser aplicados
a escalas desde plantas individuales (o partes de
la planta) hasta ecosistemas y regiones
geográficas extensas (MacArthur y Wilson
1967, Williamson 1989). Conforme la
deforestación se extiende por las montañas de
Costa Rica, el complejo de la Reserva de
Monteverde se aísla cada vez más de los otros
bosques montano bajos del país (Fig. 12.1). Los
bosques montano altos ya están aislados de los
otros bosques montano altos de América Central
y México (LaBastille y Pool 1978, Hamilton et
al. 1994).
El cambio climático, el agujero en la capa de
ozono, la lluvia ácida y la alteración del ciclo
hidrológico son ejemplos de perturbaciones de
los ciclos biogeoquímicos y de la química
atmosférica que pueden afectar la biodiversidad.
Muchas especies existen dentro de un rango
relativamente pequeño de condiciones físicas,
particularmente en los trópicos. Si la
temperatura sube, la luz ultravioleta aumenta o
las sequías se vuelven más comunes,
prolongadas o severas, ciertas especies no
podrán reproducirse o sobrevivir, como parece
ser el caso de la fauna de anfibios en
Monteverde (ver Cap. 5, Anfibios y reptiles).
Tales perturbaciones son causadas comúnmente
por actividades humanas lejos del área donde
causan un impacto, lo cual confirma la idea de
que los biólogos conservacionistas deben pensar
y trabajar local y globalmente (Orians y
Wheelwright 1997). Otro ejemplo de un
	
  

problema importante para la conservación que
tiene solución fuera del área local, es la
introducción de especies que se vuelven pestes y
organismos que transmiten enfermedades
(Mooney y Drake 1986).

	
  
12.3. El estado de la biodiversidad en
Monteverde: ¿qué está en riesgo?
La conservación empieza con una evaluación
de la biodiversidad y un conjunto de valores y
objetivos claros, los cuales pueden ser
expresados en forma de tres planteamientos:
¿cuál es la condición actual de las poblaciones,
las comunidades y los ecosistemas?; ¿qué se
perdería si las condiciones se quedan iguales o si
cambian?; ¿de qué manera afectaría a los
humanos y a otras especies la desaparición de
especies, interacciones o ecosistemas? En
ningún lugar de los trópicos tenemos un
inventario total de las especies y menos aún del
tamaño de las poblaciones, la dinámica o la
estructura genética. La demografía de
poblaciones y las relaciones espaciales entre
poblaciones dentro de una metapoblación (un
grupo de poblaciones; Levins 1969, Hanski y
Gilpin 1996) son prácticamente desconocidas.
Esta sección proporciona una reseña de lo que se
sabe actualmente acerca de la riqueza de
especies en Monteverde.
Para algunos taxones en Monteverde el
inventario de especies está casi completo (ver
Caps. 5-7). Treinta años de observaciones
hechas por residentes de Monteverde y por
visitantes
ornitólogos,
estudiantes
y
observadores de aves, han producido una lista
bastante precisa de las especies de aves que
existen en el área, las preferencias de hábitats,
las historias de vida y los desplazamientos
estacionales. Cuando una especie nueva de
pájaro se observa en Monteverde, podemos estar
seguros de que llegó recientemente y cuando una
especie de pájaro ya no se logra ver podemos
estar relativamente seguros de que esa especie
está extinta localmente. Como resultado
sabemos que la ladera Atlántica de Monteverde
sustenta la mayor diversidad de aves en Costa
Rica. La alta riqueza de especies en el área se
debe a tres avifaunas biogeográficamente
distintas (sudamericana, mesoamericana y
norteamericana), que confluyen en Monteverde;
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además, a seis zonas de vida diferentes que se
dan dentro de un área de 24 km de radio, que se
estudia en el Conteo Navideño de Aves (ver
Caps. 3 y 6). Diez de las especies de aves que
existen en Monteverde se encuentran en la lista
de especies en riesgo de extinción de la Unión
Internacional para la Conservación de la
Naturaleza (ver Cuadro 6.8). También hay un
inventario bastante completo de los mamíferos
en Monteverde (ver Cap. 7, Mamíferos). Más
del 40% de todas las especies de mamíferos en
América Central se encuentran en Monteverde.
Los reptiles y los anfibios son también
bastante diversos en el área. Los anfibios, tal vez
por sus habilidades limitadas de dispersarse,
presentan mayor endemismo que los reptiles:
40% de los anfibios de Monteverde están
restringidos a las tierras altas de Costa Rica,
comparado con sólo un 15% de los reptiles del
área. Para ambos grupos la diversidad beta es
alta. Desafortunadamente la oportunidad para
conocer la fauna completa de los reptiles y los
anfibios de Monteverde ya pasó. Las
desapariciones y la disminución increíble de
muchas especies de anfibios y algunas de
reptiles podrían ser el problema de conservación
más alarmante en la región (ver Cap. 5, Anfibios
y reptiles).
Pasarán muchas décadas antes de que
tengamos un inventario detallado de los insectos
en Monteverde, comparable al de las aves,
anfibios o reptiles (ver Cap. 4, Insectos y
arañas). Las mariposas pueden ser la excepción
ya que la biología de ellas sí se conoce muy bien
por razones similares a las de las aves: son
diurnas, tienen colores distintivos y son
identificables por guías de campo. Hasta ahora
se han identificado 250 especies de mariposas en
Monteverde. Aproximadamente un 50% de las
especies de mariposas en el área son emigrantes
altitudinales, lo cual hace que sean vulnerables a
la extinción local si los hábitats de tierras bajas
son perturbados. Monteverde tiene gran riqueza
en otros taxones. Por ejemplo, Monteverde tiene
la misma cantidad de especies de cercopoideos
(orden Homoptera) que todo Canadá y tres veces
la cantidad de especies de Gran Bretaña. Al
igual que con otros taxones, el endemismo en
insectos es mucho mayor en las tierras altas,
como Monteverde, que en las tierras bajas. Las
libélulas y las mulas del diablo (orden Odonata),
	
  

así como las abejas, avispas y hormigas (orden
Hymenoptera), son ejemplos de taxones cuyas
regiones geográficas son más restringidas en
regiones altas. Aun así, para la mayoría de
insectos no sabemos mucho más que los
nombres. Los árboles huéspedes de casi tres
cuartas partes de las especies de escarabajos de
hojas (familia Chrysomelidae), no han sido
determinados. El estado de las poblaciones y las
interacciones de otros invertebrados, incluyendo
casi todas las bacterias y los protistas,
seguramente
permanecerá
completamente
desconocido por mucho tiempo. El trabajo de K.
Master sobre membrácidos en el género
Umbonia (ver Sec. 4.2.3), es una de las pocas
investigaciones en Monteverde que proveen
información detallada acerca de la demografía,
la proporción de sexos y la dispersión de grupos
de invertebrados. La mayor parte de las especies
de la región consta de insectos (Mawdsley y
Stork 1995), los cuales son cruciales como
polinizadores,
dispersores
de
semillas,
herbívoros, depredadores y presas (Wilson
1987).
El número de personas capaces de identificar
especies de plantas es aún más pequeño que los
que pueden identificar invertebrados o
mariposas y hasta recientemente se sabía muy
poco acerca de la ecología y la distribución de
plantas en Monteverde. En 1979, se elaboró una
lista de 850 especies de plantas para el área. El
total era de más de 3000 especies en 1997,
incluyendo 166 especies nuevas para la ciencia
(ver Apéndice 1). Al igual que otros bosques
montanos altos y bajos en el Neotrópico
(Hamilton et al. 1994, Churchill et al. 1995),
Monteverde es excepcionalmente rico en
especies de plantas. Más de 350 especies de
helechos y aliados de helechos han sido
identificados en Monteverde, diez veces más que
los que se han encontrado en Santa Rosa, Costa
Rica. En orquídeas, más de 400 especies han
sido enlistadas en el área; bosques lluviosos de
tierras bajas que tienen una riqueza de especies
alta como La Selva, tienen menos de un tercio
de las especies que tiene Monteverde, mientras
que Santa Rosa tiene solamente 17. En general,
la riqueza de especies de plantas en Monteverde
es tres veces mayor que toda el área de tierras
bajas de la provincia de Guanacaste. A
elevaciones mayores a 1200 m en Monteverde se
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encuentra la misma cantidad de especies de
plantas que todas las que hay en La Selva. Un
tercio de las especies de plantas de Costa Rica se
encuentran en Monteverde y la región tiene la
misma cantidad de plantas epífitas (40) que todo
México. Algunas preocupaciones de los
conservacionistas son que muchas especies de
árboles están representados solamente por unos
pocos individuos que están restringidos a áreas
pequeñas, particularmente en las partes más altas
y secas de la Vertiente del Pacífico, y que
muchas especies son endémicas a la región. Un
10% de las especies de plantas de Monteverde
no se encuentran fuera de la Cordillera de
Tilarán. Los hongos casi no se han estudiado en
Monteverde, pero más de 18 especies que no
habían sido descritas se han encontrado en el
intestino de algunas moscas (ver Lichtwardt
“Hongos del intestino de invertebrados”) lo cual
implica que muchas especies más quedan por
descubrir.
No es sorprendente que se conozca más
acerca de lo que se tiene al alcance de la visión y
acerca de los organismos que tienen un tamaño
intermedio. Las investigaciones que se han
hecho a nivel de ecosistema han empezado a
traer el dosel más cerca del suelo (ver Cap. 9,
Ecología de los Ecosistemas). Se entiende
mucho menos acerca de lo que sucede bajo tierra
y es casi nada lo que se sabe acerca de la
biología de los microbios en Monteverde. La
gran mayoría de especies, interacciones y
procesos del ecosistema en Monteverde se
entienden tan poco que sólo podemos estimar el
estado actual e imaginar los riesgos de
conservación que podrían estar enfrentando.
Para cuando se haya recolectado suficiente
información para considerar el análisis de
viabilidad de poblaciones o los modelos de
metapoblaciones (Wooten y Bell 1992, Haig et
al. 1993, Harrison 1994), puede que ya sea muy
tarde para algunas especies o algunas
interacciones únicas. La descripción de la
Biología de la Conservación como una
“disciplina de crisis” (Soulé 1985) parece ser
bastante apropiada para Monteverde donde
mucho cambia en muy poco tiempo (ver Cap.
10, sobre organizaciones conservacionistas).

Para las poblaciones de aves en Monteverde
muchos de los problemas más importantes de la
conservación ya han disminuido bastante. Las
amenazas directas a poblaciones, como la
cacería, y las amenazas indirectas, como la
alteración o la fragmentación de los hábitats, son
mucho menos preocupantes de lo que fueron
antes de 1980 (ver Young “¿De qué maneras han
afectado los humanos las poblaciones de
aves?”). Cualquier persona que haya buscado
inútilmente a las pavas negras o las dantas en la
década de 1970, puede atestiguar que las
poblaciones de estas especies se recuperaron
muchísimo después de que se detuvo la cacería
dentro y alrededor de la Reserva Biológica
Bosque Nuboso de Monteverde (RBBNM).
Desde 1978, cuando por primera vez llegué a La
Ventana, y desde la Divisoria Continental miré
hacia el espacio grande que es Peñas Blancas y
más allá, el paisaje se ha transformado
completamente. La deforestación ha sido
detenida y los pastizales abandonados de la
ladera Atlántica han sido revertidos a bosque
secundario. El ecoturismo puede traer problemas
nuevos —la construcción y el uso de senderos
que puede reducir el éxito de anidación de las
aves (Miller et al. 1998), y el uso excesivo de
grabaciones para atraer aves— pero estos
efectos serán de carácter local e insustancial
comparados con los beneficios para la
conservación que traerá el ecoturismo (Honey
1994; ver Young “¿De qué maneras han
afectado los humanos las poblaciones de
aves?”).
Los cambios en el hábitat en la ladera
Atlántica de Monteverde que favorecieron la
recuperación de aves del bosque pueden haber
tenido el efecto opuesto en las aves de áreas
abiertas y en los reptiles que se encuentran en
los bordes del bosque (ver Cap. 5, Anfibios y
reptiles). Una consecuencia de la expansión
residencial y la electrificación rural es la
proliferación de luces y lámparas de las casas y
en las calles, la cual causa dos problemas: la
concentración de insectos alrededor de las luces,
lo que los hace vulnerables a la depredación; y la
interferencia de las luces en la orientación y la
navegación
de
insectos
que
migran
altitudinalmente en Monteverde.
La presión de la cacería y la modificación de
hábitats eliminaron casi totalmente las especies

12.4. Problemas de la conservación en
Monteverde
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de aves rapaces como el águila crestuda real y
los
mamíferos
carnívoros
grandes
en
Monteverde. Las poblaciones seguramente no se
van a recuperar ya que las presiones que tienen
son aún más severas en otras áreas de su rango.
Después de la pérdida de los mamíferos
carnívoros en la Isla Barro Colorado en Panamá
hubo un incremento rápido en la abundancia de
sus presas (roedores como las guatusas). Debido
a que las guatusas son depredadores de semillas,
la disminución de los carnívoros provocó un
cambio en la estructura de la comunidad de las
plantas en esta isla (Leigh et al. 1982). De
manera muy similar, la desaparición de los
carnívoros pudo haber afectado los animales y
las plantas en Monteverde. Redford (1992)
evocó la imagen de un “bosque vacío” en el que
todavía existen los árboles, pero que ha perdido
la mayoría de la fauna, incluyendo muchos de
los animales de los que dependen los árboles
para la dispersión de semillas. Los murciélagos
frugívoros, los cuales son menos afectados por
la fragmentación del bosque que otros animales
menos móviles, pueden continuar siendo
dispersores de semillas aun en parches de
bosque aislados, aunque es muy probable que la
composición de las comunidades de plantas
cambiaría debido a las preferencias de frutas de
los murciélagos (ver Dinerstein “Influencia de
los murciélagos fructíferos en la dinámica y la
composición
de
los
bosques
nubosos
premontanos del neotrópico”).
Los bosques de Monteverde, que cubren la
Divisoria Continental, seguramente siempre
fueron hogar de muchas especies escasas debido
a la limitación de los hábitats a las partes más

	
  

altas de las montañas. El sapo dorado y el zorzal
corona rojiza ejemplifican especies de tierras
altas que probablemente nunca tuvieron
poblaciones muy grandes. En teoría, las
poblaciones que han sido escasas y aisladas en el
pasado son menos propensas a la depresión de la
endogamia, ya que muchos de los alelos
deletéreos han sido expuestos por la endogamia
y han sido eliminados por selección natural. El
riesgo para estas poblaciones históricamente
pequeñas no es genético pero sí demográfico;
pequeñas fluctuaciones en las poblaciones
pueden hacer que caigan estrepitosamente
(Soulé1986).
A escala de paisajes, la distribución de los
bosques remanentes ilustra algunos de los
riesgos a la biodiversidad que son únicos para
Monteverde y otros hábitats montañosos. No
sólo el área que es habitable es limitada, sino
que los hábitats están aislados en dos frentes.
Tierras bajas deforestadas o inhóspitas
climáticamente actúan como filtros entre las
partes montañosas (Fig. 12.2). En el otro
extremo altitudinal, no hay adónde ir, así que las
especies de alta elevación están varadas en las
montañas. Si el calentamiento global continúa al
punto en que los climas locales cambien lo
suficiente o que se alteren las comunidades de
plantas, las condiciones podrían volverse
inadecuadas para las especies del montano bajo
(Abrahamson 1989, Peters y Lovejoy 1992, Tosi
et al. 1992). Consecuentemente, en comparación
con las tierras bajas, las tierras altas están más
en riesgo debido a factores como el cambio
climático.
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Figura	
  12.2.	
  Erosión	
  de	
  la	
  tierra	
  en	
  las	
  laderas	
  deforestadas	
  y	
  pastoreadas	
  del	
  Pacífico	
  más	
  abajo	
  de	
  Monteverde.	
  
Fotografía	
  de	
  Robert	
  Timm.	
  

	
  La deforestación rompió lo que antes fue una

de Monteverde, donde los paisajes se han
transformado más y más en espacios pequeños
de bosque rodeados por pastizales, caminos,
jardines y casas (Fig. 12.4; ver también Fig. 1.7).
Cada parche de bosque puede mantener menos
individuos y especies de los que podría si fuera
parte de un bosque continuo, por lo que la
diversidad del área total disminuye (Saunders et
al. 1991). La fragmentación del bosque
seguramente también cambiará la dinámica
ecológica de bandadas de especies mixtas de
aves y la dinámica evolutiva de agrupaciones de
especies que compiten.

cadena interconectada de bosques de tierras altas
en Costa Rica, dejando hábitats aislados (Fig.
12.3). El complejo de la Reserva de Monteverde
permanece como uno de los más grandes
bosques intactos de tierras altas, pero está
aislado de otros bosques de tierras altas (Fig.
12.2; ver también Fig. 1.4). Mientras la
diversidad genética de Monteverde disminuye,
otros bosques desconectados ya no pueden
reponerlo, ni proveer colonizadores para
fortalecer las poblaciones pequeñas o para
reestablecer especies localmente extintas. Los
mismos factores afectan en escala menor dentro
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Figura	
  12.3.	
  Camiones	
  de	
  tala	
  transportan	
  troncos	
  del	
  bosque	
  primario	
  al	
  mercado.	
  Fotografía	
  de	
  Robert	
  Timm.	
  

	
  La cantidad de investigación relativamente

abiertas y se encuentran en casi todos los
parches de bosque sin importar el aislamiento;
mientras que el quetzal sólo se encuentra en
parches cerca del bosque todavía existente. Algo
alarmante es que más de la mitad de las especies
de árboles encontradas en ciertos fragmentos de
bosque de la Vertiente del Pacífico no se
encuentran en áreas protegidas como la
RBBNM. Una proporción importante de los
individuos y las especies de árboles en parches
de bosque son miembros de la familia Lauraceae
y dependen de cinco especies de aves para la
dispersión de las semillas (Wheelwright 1991;
ver Guindon “Importancia del bosque de la
Vertiente del Pacífico en el mantenimiento de la
biodiversidad de la región”). La eliminación de
cualquier grupo de especies claves tendría
efectos desproporcionados en comunidades de
plantas y animales del bosque montano bajo. 	
  

pequeña dirigida especialmente hacia la Biología
de la Conservación en Monteverde ha
contestado interrogantes a nivel de paisajes
principalmente. La deforestación ha sido mucho
más severa en la Vertiente del Pacífico de
Monteverde que en la Vertiente del Atlántico y
ha creado una red de parches de bosque (Fig.
12.4). Los parches vecinos terminan teniendo
una composición de especies de plantas muy
distinta (ver Guindon “Importancia del bosque
de la Vertiente del Pacífico en el mantenimiento
de la biodiversidad de la región”). Debido a que
las especies de animales responden de maneras
muy diferentes a discontinuidades en la
estructura del hábitat, los parches de bosque
también tienen comunidades de animales muy
distintas. Dos parches de bosque que están
conectados desde la perspectiva de una especie,
pueden estar aislados para otra especie. El tucán
esmeralda y el quetzal son similares en tamaño y
dieta, pero el tucán cruza fácilmente áreas
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Figura	
  12.4.	
  Distribución	
  de	
  los	
  30	
  remanentes	
  de	
  bosque	
  con	
  respecto	
  a	
  altitud	
  y	
  el	
  bosque	
  continuo	
  del	
  Complejo	
  
de	
  la	
  Reserva	
  de	
  Monteverde.	
  	
  

La asimetría potencial en la habilidad de
dispersión de diferentes animales mutualistas
hace que surja un conjunto de interrogantes
importantes, aún sin explorar. Una proporción
abrumante de especies de plantas en Monteverde
y en bosques tropicales dependen de animales
para la polinización y la dispersión de las
semillas (ver Cap. 8, Interacciones PlantaAnimal y Guindon “Importancia del bosque de
la Vertiente del Pacífico en el mantenimiento de
la biodiversidad de la región”). ¿Qué les sucede
a las plantas aisladas en pastizales, rompevientos
o parches pequeños de bosque cuando los
dispersores de semillas aviarios pueden cruzar
fácilmente áreas abiertas pero sus polinizadores
insectos no pueden? ¿Cuáles son las
implicaciones de la dispersión de semillas a
larga distancia pero polinización a corta
distancia para la estructura genética de las
poblaciones y para la selección sexual y natural
en los rasgos reproductivos de las plantas?
El aislamiento de parches de hábitat
separados espacialmente se puede mitigar, en
parte, si los parches se encuentran conectados

	
  

por corredores de hábitat. La investigación
acerca de las migraciones de insectos en la
Divisoria Continental enfatiza la importancia de
mantener bosques contiguos (ver Williamson y
Darling “La Ventana en Monteverde: Un
corredor migratorio para los insectos”). Sin la
cobertura adecuada los insectos que no vuelan
mucho no pueden avanzar en contra de los
vientos alisios del noreste durante la migración
de época seca de los insectos desde la ladera con
bosque sin hojas del Pacífico, hasta los bosques
más húmedos de la Vertiente del Atlántico. Igual
que la pava negra pueda ser renuente a cruzar
áreas abiertas para alcanzar parches aislados de
bosque, los insectos voladores pueden ser
disuadidos por áreas expuestas y ventosas.
Muchos insectos voladores son avispas y moscas
parasíticas, las cuales controlan pestes de
insectos y contribuyen a la biodiversidad. La
pérdida de parasitoides o polinizadores debido a
la perturbación de corredores migratorios podría
tener un impacto sustancial en la naturaleza de
las comunidades de insectos y plantas de
Monteverde. Paradójicamente, los caminos
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pueden facilitar que algunos insectos realicen la
migración, aunque un planteamiento sin explorar
es si también incrementaría la visibilidad de los
insectos a los depredadores. La matriz de tierra
despejada en la cual se encuentran integrados los
parches de bosque de Monteverde puede tener
los atributos de un corredor de hábitat para
taxones que son dispersores efectivos, y hasta
para dispersores pobres, si los árboles de los
pastizales no están muy distanciados.
Las uniones entre hábitats y corredores
migratorios también son importantes a escala
regional Muchas especies de aves frugívoras y
nectarívoras migran altitudinalmente a un ritmo
con los cambios estacionales en pluviosidad y
disponibilidad de alimento (ver Cap. 6, Aves).
Estudios de seguimiento con radios proveen
detalles cruciales sobre cómo los quetzales se
mueven en secuencias complejas entre hábitats
de las laderas del Pacífico y del Atlántico (ver
Powell et al. “Migraciones altitudinales y las
conexiones
entre
hábitats:
El
quetzal
(Pharomachrus mocinno) como indicador para
evaluar el diseño del complejo de la Reserva de
Monteverde”). Entre los vertebrados, los pájaros
campana, colibríes, y murciélagos frugívoros
también migran, pero los detalles de sus
migraciones no se conocen bien (ver Caps. 6 y
7).
Se deben mantener los enlaces adecuados y
corredores
migratorios
apropiados
para
diferentes taxones entre regiones, en una escala
amplia. Que el 25% de Costa Rica esté protegido
bajo parques nacionales y reservas de bosque
cuenta solamente una parte de la historia de la
conservación. Si las reservas están aisladas entre
sí, el valor de tener una gran porción de reserva,
es reducido. Una prioridad de conservación es
conectar Monteverde con un sistema de parques
regional que abarque una gradiente altitudinal
grande, de manera similar al Parque Nacional
Braulio Carrillo en la Vertiente del Atlántico de
Costa Rica (LaBastille y Pool 1978; ver Fig.
1.4). Los animales migratorios hacen caso omiso
de las fronteras internacionales lo cual complica
enormemente las soluciones conservacionistas.
Los pájaros campana y posiblemente otras
especies de animales de Monteverde pasan una
parte de sus vidas en Nicaragua o Panamá; sólo
reservar más área para conservación en
Monteverde no va a asegurar su protección.
	
  

Los patrones de uso de suelo están
cambiando constantemente en Monteverde. Al
volverse más importante el ecoturismo en la
economía de la región y a medida que algunos
agricultores reducen la escala de sus lecherías,
los pastizales se convierten en bosques (ver
Caps. 10 y 11) y es importante entender
procesos tales como la regeneración de los
pastizales abandonados. El papel que juegan los
árboles de sombra en promover la dispersión de
semillas y facilitar la sucesión secundaria es uno
de estos procesos (ver Groom “Patrones en la
regeneración de árboles de la familia Lauraceae
en pastizales abandonados”).
Muchos de los problemas de conservación
que son un problema para otros bosques en
Costa Rica son menos serios en Monteverde (ver
Young “¿De qué maneras han afectado los
humanos
las
poblaciones
de
aves?”).
Comparadas con animales y plantas en las tierras
bajas de los trópicos, las especies de bosques de
altura parecen no ser tan especializadas
ecológicamente y muchas están relacionadas con
especies generalizadas de zonas templadas (ver
Cap. 6, Aves). Ninguna planta o animal
estudiada en Monteverde es absolutamente
dependiente de un solo tipo de comida, sitio de
anidación, microhábitat, polinizador o dispersor
de semilla, aunque las orquídeas y otras epífitas
del bosque nuboso pueden revelarse como las
excepciones a esta generalización. Wenny y
Levey (1998) brindan un ejemplo de la ventaja
que para una especie de planta significa la
dispersión de semillas por una especie de ave en
particular. La importancia de la interacción entre
las especies habría sido pasada por alto en un
estudio que no tomó en cuenta el destino de las
semillas después de la dispersión. De igual
manera, la flora y fauna de Monteverde por lo
general no se caracterizan por el tipo de historia
de vida que predispone a las especies a
extinguirse, aparte de la necesidad de migrar
altitudinalmente. Por ejemplo, los tamaños de
cosechas de semillas y el tamaño de la puesta de
animales no parecen ser
particularmente
pequeños (y algunos son claramente grandes;
Sargent 1993). Las edades de la primera
reproducción no están particularmente atrasadas
en la flora y fauna de Monteverde en
comparación con otros sitios tropicales (pero ver
McDonald “Cooperación”).
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El carácter y la historia de la comunidad de
Monteverde redujeron algunos problemas de
conservación mediante la propiedad privada de
las tierras por parte de personas con mente
dirigida hacia la conservación, protección de
fuentes de agua, una tradición de colaboración
para resolver problemas comunitarios y el
control temprano y eficaz de la cacería, la tala de
árboles y la recolección científica excesiva (ver
Cap.
10,
sobre
organizaciones
conservacionistas). Los esfuerzos de la
comunidad de Monteverde para reducir la
polución en el Río Guacimal causada por
desechos de la fábrica de quesos (en adelante “la
Fábrica”), son un ejemplo de la acción
comunitaria para la conservación (ver Cap. 11,
sobre agricultura en Monteverde y Gill “Impacto
de la Fábrica de Monteverde en la Quebrada
Guacimal”).
Es posible que la atención sobre la naturaleza
y escala de los problemas de conservación en
Monteverde ya se haya desplazado de las
influencias locales a las regionales y globales. El
cambio climático se ha relacionado con la
disminución de numerosas especies en todo el
mundo (Peters y Lovejoy 1992, Barry et al.
1995). De todos los problemas de conservación
en Monteverde, el más alarmante es la extinción
local de 40% de las especies de anfibios en la
última década (ver Cap. 5, Anfibios y reptiles).
Los
que
una
vez
fueron
comunes:
Hyalinobactrachium fleischmanni, el sapo
dorado, las ranas arlequín y reptiles como los
anolis
(Norops
tropidolepis),
son
extremadamente escasos o están ausentes. La
pérdida de muchas especies en un área tan
grande como la región de Monteverde implica la
acción del cambio climático, la polución, los
patógenos introducidos o una combinación de
todos estos factores. Los datos de temperatura de
los últimos 25 años en Monteverde reflejan los
patrones globales de calentamiento; las
temperaturas aumentan, la duración de los
periodos secos se ha incrementado y la
hidrología de la divisoria de aguas ha cambiado
(Crump y Pounds 1989; ver Cap. 5). La
evidencia anecdótica sugiere que la distribución
de varias especies de aves y plantas se ha
trasladado gradualmente a mayores elevaciones
en la Vertiente del Pacífico, debido se supone a
cambios climáticos (ver Caps. 5 y 6). Durante
	
  

los últimos cuatro años, cuatro especies de
murciélagos de tierras bajas aparecieron en
Monteverde por primera vez (ver Cap. 7,
Mamíferos). Aunque la radiación ultravioleta no
ha sido medida en Monteverde, seguramente ha
aumentado como lo ha hecho en otras partes del
mundo (Herman et al. 1996; Yan et al. 1996).
La radiación ultravioleta B puede afectar
directamente a los anfibios o indirectamente al
hacer que sean más vulnerables a parásitos o
depredadores (Blaustein et al. 1996). La escasez
creciente de culebras que comen ranas en
Monteverde, atribuida a la disminución de su
presa (ver Cap. 5), puede ser un ejemplo de un
efecto indirecto del cambio climático en las
poblaciones animales.
12.5. ¿Puede la Biología de la
Conservación ofrecer soluciones a los
problemas
de
conservación
en
Monteverde?
Monteverde tiene un aura de paraíso terrestre,
un bosque de montaña distante e inmaculado en
las nubes, alejado de los problemas ambientales
del resto del mundo. Sin embargo, la naturaleza
misma de los bosques tropicales montano bajos
—su gran biodiversidad, alto grado de
endemismo e insularidad— hace que sea
susceptible al empobrecimiento de la diversidad
genética, a la estocasticidad demográfica y a
otros problemas que afectan a las poblaciones
pequeñas y aisladas, e incrementan el riesgo de
extinción (Harrison 1994, Meffe y Carroll
1997).
El primer paso en el manejo de la
conservación es un inventario preciso de las
especies del área. Sin punto de referencia de las
especies presentes, es imposible predecir el
riesgo de extinción o reconocer las extinciones
cuando ocurren. Un inventario de la flora y la
fauna de Monteverde está casi completo para los
taxones más familiares como los anfibios,
reptiles, aves, mamíferos y plantas (ver
Apéndices). Para muchos otros taxones apenas
ha empezado (ver Cap. 4, Insectos y arañas). El
RBBNM y el CCT podrían ser las instituciones
apropiadas para facilitar y coordinar inventarios
sistemáticos de especies en el área.
El próximo paso es determinar el estado
actual de las poblaciones y los ecosistemas—
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sus tamaños, estructuras y funciones— e
implementar un sistema de monitoreo para
detectar cambios en poblaciones o ecosistemas
en Monteverde. El precio de un sistema de
monitoreo a largo plazo es un problema
inmediato. Más allá está el problema de cuáles
especies monitorear y qué tipo de datos
recolectar.
Nadie
cuestiona
que
un
entendimiento de la biología de reproducción,
dieta, demografía, edad de población y
estructura genética y tamaño de población es
esencial para manejar cultivos, animales
domesticados, especies de caza y especies en
peligro (Lande y Barrowclough 1987, Ruggiero
et al. 1994). ¿Cómo proteger a las especies de
animales y plantas en Monteverde si no se
cuenta con esta información? El estudio de
Young de soterreyes ilustra los obstáculos
potenciales de simplemente mantener un récord
de la ocurrencia de especies en vez de entender
la dinámica poblacional. Una especie puede
estar presente en cierto hábitat y parecer que está
prosperando, pero las condiciones en el hábitat
pueden ser inadecuados debido a la insuficiencia
de cantidad o calidad de alimento o presiones
excesivas de depredadores o parásitos. Las
poblaciones pueden persistir en estos hábitats
solamente si continuamente llegan inmigrantes
de hábitats más favorables (Pulliam 1998; ver
Young “¿De qué maneras han afectado los
humanos las poblaciones de aves?”).
Hay algunos métodos rápidos que pueden
usar los que manejan la conservación, los cuales
pueden proveer protección provisional mientras
recolectamos la información que se requiere
para el manejo a largo plazo. Los conceptos
como especie indicadora, especie clave, especie
sombrilla, biogeografía de isla, dinámica
metapoblacional y manejo del ecosistema han
sido particularmente útiles en la Biología de la
Conservación, aún más debido a que a menudo
en la conservación las decisiones se tienen que
tomar rápido y sin datos suficientes.
Los cambios en el comportamiento, tamaño
de población, estructura o función de un
subconjunto de especies (o hábitats) escogidos
cuidadosamente pueden servir como indicación
o advertencia de peligro para otras especies o
hábitats. Al enfocar los esfuerzos de monitoreo
en algunas especies indicadoras podemos
identificar y mitigar problemas ambientales en
	
  

un estado temprano, antes de que se vuelvan
irreversibles (Noss 1990). De los cientos de
especies de aves en Monteverde, miles de
especies de plantas, muchos miles de especies de
invertebrados, ¿cómo escoger las especies
indicadoras más útiles? Las especies indicadoras
deberían ser escogidas después de analizar la
historia natural y la dinámica poblacional de las
especies, las cuales deberían de ser sensibles a la
calidad ambiental, y similares a las de un grupo
más amplio de especies. Las poblaciones densas
y estables de insectos acuáticos como los
tricópteros indican aguas limpias, mientras que
una abundancia de mosquitos de barro indica
eutrofización u otros tipos de polución en los
ríos (ver Cap. 4, Insectos y Arañas y Gill
“Impacto de la Fábrica de Monteverde en la
Quebrada
Guacimal”).
Monitorear
los
tricópteros y los mosquitos de barro y medir los
niveles de agua en los ríos proveerían una
manera de bajo costo de evaluar la calidad de
agua y las condiciones hidrológicas.
Aunque las especies escasas deberían de ser
monitoreadas cuando sea posible, no son aptas
para ser especies indicadoras. Su biología pocas
veces es representativa de muchas otras especies
y son poco prácticos de estudiar, debido a que
son difíciles de encontrar, o porque el estudio
podría exacerbar su escasez. En vez de estas
especies se deberían de escoger organismos más
visibles como especies indicadoras; deberían de
ser suficientemente comunes para permitir
tamaños de muestras adecuadas para el análisis
estadístico y para permitir la manipulación
experimental (por ejemplo, transplantes,
extracciones, introducciones, encierros). Otros
elementos claves de un diseño experimental
sólido incluyen aleatoriedad de tratamientos y
parcelas de estudio, réplica, grupos de control,
datos de referencia y continuidad y longevidad
del estudio. La estética de hacer trabajo de
campo en biología también se debe considerar
porque ¿de qué otra forma se puede esperar que
los investigadores se dediquen a estudios de
largo plazo y tediosos, si no es que puedan
disfrutar del proceso (Wheelwright y Smith
1994)?
Los biólogos de la conservación muchas
veces recurren al aprovechamiento de cualquier
conjunto de datos que esté disponible. Existen
pocos programas de monitoreo a largo plazo en
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Monteverde, casi todos empiezan como trabajos
de grado o posgrado a corto plazo, diseñados
para contestar planteamientos específicos no
relacionados con la conservación. No obstante,
se puede tener una idea preliminar de los efectos
del cambio climático sobre la reproducción de
árboles al observar el tiempo en el cual los
árboles de la familia Lauraceae han tenido flores
o frutos en los últimos 17 años (N. Wheelwright,
datos no publicados). Una ventaja de estudiar la
fenología reproductiva de las plantas es que la
fruta y su desarrollo reflejan las condiciones
ambientales integradas en periodos de tiempo de
hasta dos años. Hasta ahora no hay ningún
indicio de que la reproducción en la familia
Lauraceae haya cambiado en la última década,
más o menos. No se sabe aún si los árboles de
esta familia pueden indicar algo acerca de otras
especies de plantas en Monteverde, pero las
respuestas de los árboles a cambios en el
ambiente probablemente van a ser muy
diferentes a las de los animales. Para los
animales los datos más útiles —y alarmantes—
de tendencias poblacionales en Monteverde
provienen de notas de campo y observaciones
ocasionales de biólogos residentes.
Otro concepto importante en la Biología de la
Conservación es el de “especies sombrilla”
(Launer y Murphy 1994). Si protegemos las
especies que tienen exigencias de hábitat
extensas y delicadas, automáticamente le
conferimos protección a otras especies que
ocupan el mismo hábitat. El pájaro sombrilla
(Cephalopterus glabricollis) es un ave frugívoro
grande que se encuentra en la Vertiente del
Atlántico de Monteverde. El nombre común de
esta ave proviene de la sombrilla de plumas de
color ébano que adornan su cabeza, pero es una
sombrilla en más de una manera. El ave
sombrilla ocupa un rango de hábitat muy amplio
y tiene poca densidad poblacional. Migra
altitudinalmente en respuesta a la disponibilidad
estacional de fruta. Si se apartara suficiente
bosque a lo largo de una gradiente altitudinal
para garantizar la supervivencia del pájaro
sombrilla, serviría como una especie sombrilla
para muchos otros animales y plantas en la
Vertiente del Atlántico. Aunque algunos de los
aspectos más básicos de la biología de las dantas
y de los pájaros campana se desconocen,
proteger suficiente hábitat para asegurar su
	
  

persistencia protegería miles de especies de
plantas, invertebrados, hongos y microbios cuya
biología permanecerá desconocida por mucho
tiempo más.
En ecosistemas a través de América Central,
los carnívoros del nivel más alto han sido
eliminados, las poblaciones se han vuelto más
consanguíneas y las funciones del ecosistema
han sido perturbadas. Aunque Monteverde se ha
mantenido relativamente inmaculado, un manejo
más agresivo centrado en las poblaciones puede
volverse necesario, que incluya, por ejemplo: el
trasplante de individuos entre poblaciones para
incrementar la diversidad genética local;
suplemento de recursos alimenticios; adición o
protección de sitios de anidación; sacrificio de
individuos en exceso o especies plaga; y
manipulación de hábitat como la quema
obligatoria. El esfuerzo ha empezado con el
abastecimiento de cajas para el anidamiento de
los quetzales (M. Fogden, com. pers.),
dispositivos para proteger los nidos de los
quetzales de los depredadores (G. Powell, com.
pers.) reproducción en cautiverio de anfibios en
el Golden Toad Research Laboratory (A.
Pounds, com. pers.; ver Pounds y Brenes
“Laboratorio para la Conservación Sapo
Dorado”) y los proyectos de reforestación de la
Asociación Conservacionista de Monteverde
(ACM) (ver Nielsen y DeRosier “Las cortinas
rompevientos como corredores de aves” y
Harvey “Los rompevientos como hábitats para
árboles”). Para el manejo de especies críticas, es
importante comprender los aspectos sutiles del
comportamiento animal (Curio 1996).
De manera creciente, se está favoreciendo el
manejo de ecosistemas en la práctica
conservacionista, en vez del manejo enfocado en
las especies críticas o en poblaciones (Grumbine
1994; ver Cap. 10, sobre organizaciones
conservacionistas). Es de manera amplia
aceptada la efectividad del manejo de
ecosistemas, por las múltiples razones que hacen
que la protección de las especies sombrilla sea
atractiva. El manejo de ecosistemas depende
menos de la recolección de datos y la
intervención de especies, los cuales requieren
mucho trabajo y dinero. Al preservar
ecosistemas intactos de tamaño suficiente los
procesos normales ecológicos pueden llevarse a
cabo. Hay varias especies que requieren de
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alguna perturbación para reducir las poblaciones
de competidores o depredadores o para proveer
oportunidades de reproducción o crear nuevos
sitios para la colonización. En Monteverde los
deslizamientos y las tormentas de viento son
perturbaciones esenciales en los sistemas
naturales. A menos que los ecosistemas sean lo
suficientemente grandes, estos procesos podrían
no ocurrir o podrían producir efectos diferentes
y las especies dependientes de estas
perturbaciones se podrían perder.
Las áreas protegidas de Monteverde deberían
de poner en práctica los principios de manejo de
paisajes para reflejar un diseño que se ha vuelto
estándar. Primero, las zonas núcleo se deberían
establecer centradas en rasgos únicos naturales o
poblaciones en peligro; suficientemente amplias
para que puedan sustentar poblaciones
suficientemente grandes para evitar la
endogamia excesiva o la estocasticidad
demográfica. Dentro de las zonas núcleo el
ecoturismo, la caza, el cultivo y otras actividades
potencialmente perjudiciales deberían de ser
estrictamente reguladas. Segundo, las zonas de
amortiguamiento, donde el turismo, la
silvicultura y el manejo de la fauna están
concentrados, deberían rodear las zonas núcleo.
Tercero, las zonas de transición donde ocurren
actividades más intensas como la agricultura o
áreas residenciales, se deberían localizar fuera
de las zonas de amortiguamiento (Meffe y
Carroll 1997). Las prácticas del uso de la tierra,
como dejar árboles en fruto aislados en los
pastizales los cuales sirven como pasos para los
dispersores del bosque, o plantar o dejar árboles
que sirven como corredores biológicos o
rompevientos para facilitar la dispersión de los
animales entre parches de hábitat, pueden ser
efectivas para la conservación. Las aves
(incluyendo especies aviarias dispersoras) usan
los rompevientos de la agricultura como
corredores biológicos en Monteverde (ver
Nielsen y DeRosier “Las cortinas rompevientos
como corredores de aves”), y como
consecuencia, los rompevientos que están
conectados al bosque o que tienen especies de
árboles remanentes del bosque, albergan mayor
número de especies y una densidad mayor de
árboles (ver Harvey “Los rompevientos como
hábitats para árboles”). Irónicamente los
rompevientos fueron plantados para favorecer la
	
  

producción de leche y el rendimiento de la
cosecha y mantener las actividades agrícolas que
fragmentaron el bosque en primer lugar. En el
futuro los rompevientos deberían estar situados
más intencionalmente en un contexto de paisaje,
usando especies nativas para obtener corredores
biológicos más efectivos.
12.6. Conclusiones
La restauración ecológica, la cual se encarga
de los esfuerzos para recuperar o rehabilitar
hábitats degradados (Hobbs y Norton 1996), está
en su infancia en los trópicos. Necesitamos
herramientas para evaluar la vulnerabilidad de
las especies y hábitats a escala local, regional y
global para que se puedan priorizar los esfuerzos
de conservación (Dinerstein et al. 1995). Por
ejemplo las cimas de las montañas en
Monteverde albergan especies de plantas que no
se encuentran en ninguna otra parte de
Monteverde y por lo tanto estos hábitats
merecen protección especial (ver Cap. 3,
Plantas). Cada vez más las técnicas moleculares
se deben aplicar para evaluar la estructura
genética y el carácter distintivo de las
poblaciones (Gibson y Wheelwright 1995).
Las estaciones biológicas tropicales como la
Estación Biológica La Selva en Costa Rica, que
es manejada por la Organización de Estudios
Tropicales, o el BCI en Panamá manejado por el
Instituto Smithsonian de Investigaciones
Tropicales, tienen un legado de proyectos de
colaboradores múltiples apoyados por las
subvenciones más importantes. La productividad
de estas estaciones biológicas, reflejada en la
literatura científica, está en una categoría
diferente a la de Monteverde; actualmente se
publica un artículo nuevo acerca de la biología
de La Selva cada 84 horas (B. Young, com.
pers.). Una diferencia crucial es que Monteverde
nunca ha tenido el apoyo financiero o la
infraestructura de una institución para la
investigación comparable con la de La Selva o la
BCI. Las investigaciones en Monteverde han
sido guiadas por estudiantes de posgrado o
equipos pequeños de investigadores que se
dedican a su propia investigación y a objetivos
educacionales. ¿Cómo puede Monteverde
proveer futuras oportunidades para que los
científicos formulen planteamientos que sean
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desafiantes teórica e intelectualmente, a la vez
que los motive a generar información que sea
útil para la conservación? Desde la década de los
70 los residentes de Monteverde han abierto sus
casas y sus fincas muy generosamente a los
biólogos visitantes. Sin embargo, ahora con la
explosión del turismo en el área, este apoyo ya
no es tan real. Uno de los retos más cruciales de
la conservación en Monteverde es desarrollar
instalaciones físicas y recursos financieros para
que la investigación biológica sustituya a las
tradiciones antiguas. Resulta alentador que la
RBBNM iniciara planes en 1997 para construir
instalaciones para investigación (B. Carlson,
com. pers.).
Los paisajes alterados por humanos están
para quedarse (Orians 1994). ¿Cómo los
manejamos para mantener el número máximo de
especies, especialmente aquellas que son
endémicas o que están en peligro de extinción?
La investigación en los trópicos debería de
ampliar su enfoque para incluir procesos
biológicos en los bordes de hábitat y en hábitats
alterados como plantaciones, y deberíamos
plantear problemas de conjuntos más amplios.
¿Cómo responden las poblaciones de diferentes
especies al efecto de borde? ¿Cómo cambian sus
interacciones con otras especies como parásitos
de
puesta,
depredadores,
herbívoros,
competidores o mutualistas en paisajes
modificados por humanos? Se requiere más
investigación sobre la restauración de paisajes
degradados, sobre todo porque la economía
lechera está cambiando en Monteverde. ¿Cuáles
especies de árboles nativos son más efectivas
para enriquecer los suelos, reducir la erosión,
sustentar una diversidad de fauna y proveer
productos útiles?
Sólo con el planeamiento y el desarrollo de
políticas de conservación basadas en la ciencia
más fuerte posible se podrán proteger a largo
plazo hábitats como el bosque montano bajo de
Monteverde (Eisner et al. 1995). El programa de
bosques tropicales (The Tropical Rainforest
Programme) de la Unión Mundial para la
Naturaleza
(IUCN)
es
una
campaña
esperanzadora de monitoreo que es diseñada
para recolectar e intercambiar información en
bosques tropicales nubosos de montaña. Si
programas internacionales como éstos coordinan
estudios en los trópicos usando métodos
	
  

suficientemente
similares
para
permitir
comparaciones significativas entre sitios,
lograrán el importante objetivo de la replicación.
La prospección química (Eisner 1991) es un
método interesante que destaca el incentivo
económico de conservar los bosques tropicales,
lo cual puede complementar otros argumentos
para salvar especies tropicales (ver Wheelwright
“Las razones perdurables para preservar las
especies”). La búsqueda de compuestos médicos
en las plantas de Monteverde ha comenzado con
algunos resultados prometedores (ver Setzer “La
búsqueda de medicinas de las plantas de
Monteverde”).
En la apresurada búsqueda de una
investigación que sea relevante para la
conservación, no debemos olvidar que los
avances conceptuales en ese tema por lo general
han nacido típicamente de la curiosidad acerca
del mundo natural. La investigación impulsada
por interrogantes teóricos básicos jugará un
papel importante en proveer datos de referencia
y exponer las amenazas sutiles a la biodiversidad
que pueden estar fuera del alcance de la menos
abierta visión de la estricta ciencia aplicada
(Wheelwright y Smith 1994). La sistemática es
un ejemplo de un campo en apariencia arcano
que desempeña un papel cada vez más
importante en la Biología de la Conservación al
esclarecer las relaciones taxonómicas y
distinguir especies crípticas, y además, llamar la
atención a los linajes únicos o cuyas
características de historia de vida los
predisponen a la extinción. Asimismo, delimitar
las distribuciones geográficas y la demografía de
las especies nos permite determinar si una
población particular en Monteverde es endémica
al área, o si sirve como una fuente para los
colonizadores que ayuden a sustentar otras
poblaciones. Existen algunas “poblaciones
sumideros”, poblaciones no crecientes, que
persisten en la periferia de la distribución
geográfica de la especie u ocupan hábitats
inadecuados (Pulliam 1988), en cuyo caso los
esfuerzos por salvarlos podrían ser una mala
inversión en conservación.
Las justificaciones para proteger la flora y la
fauna de Monteverde deben ampliarse más allá
del simple interés económico propio. Los
conservacionistas
deberán
presentar
el
argumento de manera tal que perdure frente a los
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avances tecnológicos y las presiones económicas
(ver Wheelwright “Las razones perdurables para
preservar las especies”). Es aquí donde las
tradiciones de Monteverde de compromiso
político, talento artístico, filosofía, industria,

ingenio y funcionalidad, pueden unirse a la
investigación científica de los biólogos
conservacionistas en la preservación del
patrimonio natural.

RAZONES PERDURABLES PARA PRESERVAR ESPECIES
Nathaniel T. Wheelwright
Con su verde, dorado y rubí brillantes, los
quetzales parecen colibríes gigantes. Cuando un
quetzal macho se eleva en un acto de cortejo
sobre el dosel enmarañado del bosque de
Monteverde, las plumas iridiscentes se extienden
más de medio metro más allá de su cola y se
ondean como una bandera verde brillante. Roger
Tory Peterson, conocido autor de muchas guías
de campo de aves, llamó al quetzal “el ave más
hermoso en el Nuevo Mundo”. Estas aves
espléndidas enfrentan serios problemas en gran
parte de su rango. La razón es simple: muchos
de los bosques de tierra alta de América Central
en los cuales viven y los cuales les proveen la
dieta de frutas están siendo talados. A pesar de
la protección que reciben en la RBBNM y en el
Bosque Eterno de los Niños, su futuro no está
seguro. La historia es la misma para miles de
“especies resplandecientes” a través de los
trópicos, como los jaguares, orquídeas y aves del
paraíso. Para otras especies como el sapo dorado
(ver Cap. 5, Anfibios y reptiles), ya es muy
tarde.
Todos estamos de acuerdo en que debemos
prevenir la pérdida acelerada de especies. ¿Pero
quién asume la responsabilidad de crear los
argumentos para persuadir el público renuente
de hacer los sacrificios necesarios para preservar
la biodiversidad? El pensamiento convencional
es que los únicos argumentos exitosos son los
que tienen atractivo para el interés propio de las
personas. Tal es la premisa de artículos de
noticias que anuncian que las plantas del bosque
lluvioso podrían tener la cura para el SIDA. Las
razones para proteger los bosques tropicales se
apoyan en la noción de que es de interés humano
preservarlos, y son los economistas y los
ecólogos quienes están encargados de reunir las

	
  

evidencias
que
apoyan
tal
noción.
Desafortunadamente en muchos casos no
existen.
Los argumentos económicos siguen estos
patrones: si no salvamos los quetzales o los
bosques de tierras altas donde habitan,
inconscientemente se podría estar diciendo adiós
a la cura del SIDA (u otras enfermedades) que
espera ser descubierta en la corteza de alguna
planta, que a su vez depende de los quetzales
para dispersar sus semillas. Los bosques
tropicales en proceso de desaparición pueden
tener la llave para solucionar la escasez mundial
de alimentos. La idea de que los trópicos puedan
tener algún producto —un lubricante, una fibra,
un farmacéutico, un gen, una atracción para los
ecoturistas— es aún más atractiva ya que podría
enriquecer a alguien.
Sin embargo, ya cuando hemos aceptado
participar en el juego de los intereses
económicos, implícitamente reconocemos como
nuestro principio guiador la suposición de que el
derecho a existir de las especies depende de su
utilidad para los humanos. ¿Pero qué pasa
cuando justificamos la existencia de una especie
en particular porque nos proporciona algún
producto natural valioso y luego descubrimos un
equivalente sintético que es más barato de
producir? ¿A quién le va a importar
Ancistrocladus korupensis, una enredadera
cualquiera de Camerún, que contiene un
compuesto contra el SIDA, cuando lo podemos
fabricar en un laboratorio? ¿Qué tan seguros
están las ballenas, los árboles de caoba o
cualquier especie que pueda ser explotada
comercialmente, si se puede demostrar que se
puede hacer más dinero al cosechar el último y
luego invertir la ganancia en ganadería?
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Los ecologistas han sumado sus voces
advirtiendo que la pérdida de especies claves
podría propagarse a través de cadenas
alimenticias, sacudiendo la estructura hasta
provocar el colapso del sistema. Algunos han
predicho una aceleración en las extinciones
posterior a la extinción de una sola especie. La
amenaza implícita es que la muerte de las
especies presagia la muerte del planeta, y que los
humanos pueden ser los próximos en irse. La
debilidad del argumento está en que exagera las
consecuencias de la desaparición de una sola
especie. Si un cirujano eliminara uno de sus
órganos vitales, usted moriría. Pero si la
alteración de hábitats hace desaparecer el
quetzal, los bosques restantes no morirían.
Ciertamente sería un bosque diferente —más
callado y mucho menos deslumbrante— pero no
se desmoronaría. Las especies no son
equivalentes a los órganos vitales y los
ecosistemas no son comparables a los
organismos. No podrían serlo, pues si lo fueran,
la vida en nuestro planeta hubiera sido destruida
por los efectos de numerosas extinciones que
han ocurrido a través de la historia evolutiva.
Los argumentos tradicionales económicos o
ecológicos son insuficientes para proteger la
mayoría de especies a largo plazo. Las especies
están desapareciendo a una tasa mucho más
rápida que los dinosaurios al final del periodo
Cretácico. Es una estrategia de conservación
mediocre respaldarse solamente en los
argumentos de los ecologistas o los economistas
porque el argumento más convincente para los
bosques tropicales es simplemente que la
pérdida de especies, al igual que la destrucción
de la pintura de Renoir o el Taj Mahal,
significaría una pérdida de esplendor. El
magnífico fresco de Miguel Ángel, “La creación
de Adán”, el cual adorna el techo de la Capilla
Sixtina fue restaurado recientemente por
patrocinadores de las artes a un precio enorme,
no porque sea valioso económicamente, sino por
ser
inspirado,
intrincado,
irremplazable,
histórico, resplandeciente: las mismas cualidades
que poseen las plantas y animales de
Monteverde.
¿Quién puede ofrecer el argumento a favor de
preservar el esplendor? Para empezar, los
músicos, artistas y escritores pueden, porque

pueden traducir el valor estético a nuevas
imágenes. También nos pueden enseñar una
manera distinta de ver objetos que al principio
pueden parecer comunes, feos o inquietantes.
Los artistas pueden realzar el brillo de un moho
mucilaginoso anaranjado encendido a medida
que va arrastrándose sobre un tronco podrido, o
el poder de un higuerón cuando lucha
silenciosamente contra el árbol hospedero. Los
líderes religiosos y filósofos tienen el
entrenamiento para plantear los valores morales
y filosóficos de preservar las especies.
Tradicionalmente han tenido el valor para
explorar los temas más complicados de la vida;
sin embargo, hasta ahora sus voces casi no se
han escuchado en el debate sobre la
biodiversidad. Los líderes políticos tienen mayor
poder directo para proteger especies; las
conferencias internacionales como la Cumbre de
la Tierra en Río de Janeiro en 1992 han
aumentado la conciencia pública de la magnitud
de los problemas ambientales.
Los papeles más importantes en la
conservación pueden ser desempeñados por la
gente común. Los maestros de escuela deben
inculcar curiosidad y asombro, educando a la
próxima generación para comprender y valorar
la diversidad de la vida. Pueden empezar por
darles a conocer a sus estudiantes las plantas y
animales de su comunidad local. Los estudiantes
pueden aprender los mismos principios
biológicos en los lugares que gobiernan los
bosques tropicales y pueden presenciar, aunque
a menor escala, el mismo esplendor. Los
oficinistas, mecánicos de autos, programadores
de computadoras —todas las personas cuyas
vidas son más ricas y más interesantes al saber
que los bosques tropicales existen— pueden
alzar sus voces para apoyar la inversión de
dinero y hacer sacrificios necesarios para
preservar las especies que están desapareciendo.
Debemos desarrollar argumentos persuasivos
que perduren, no depender de fundamentos
económicos a corto plazo o advertencias de
desastres ecológicos. Si los bosques tropicales
contienen la cura para el SIDA, mucho mejor;
pero si no es así, estemos contentos con su
esplendor.
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¿DE QUÉ MANERAS HAN AFECTADO LOS HUMANOS LAS
POBLACIONES DE AVES?
Bruce E. Young
Los efectos más importantes de la actividad
humana en las poblaciones de aves de
Monteverde ya han pasado. La deforestación ya
no es un problema actual en la zona. La presión
de la caza ha disminuido, al menos en los
núcleos de áreas protegidas, una situación de
notable contraste con el pasado reciente.
Todavía en 1987, los cazadores a caballo con
tres o cuatro perros de caza cruzarían
audazmente la entrada de la RBBNM en su
camino a cazar dantas y tepezcuintles en el valle
de Peñas Blancas, que en ese entonces no estaba
protegido. Una pava negra o crestada cazada
durante la ruta serviría de cena. Los ocupantes
ilegales y los dueños legítimos de tierras en
Peñas Blancas aumentaban las zonas taladas
cuando tenían dinero para comprar gasolina para
sus motosierras. Los agricultores del lado de
Poco Sol de Peñas Blancas también talaban
bosque primario, moviendo sus asentamientos
más cerca de los que estaban más arriba en el
valle.
Esta actividad cesó precipitadamente con la
campaña de compra por parte de la ACM del
valle de Peñas Blancas, San Gerardo, la cual
ganó impulso a finales de los años 80 y a
principios de los años 90 (ver Cap. 10, sobre
organizaciones conservacionistas). A medida
que el bosque talado se regenera y las
poblaciones de vertebrados grandes se

recuperan, la discusión gira hacia los efectos que
el cada vez mayor número de ecoturistas tiene
sobre las mismas especies por las que han
viajado desde tan lejos para ver. ¿Cuáles son los
efectos de una marea continua de personas
desplazándose por los populares senderos de la
RBBNM? El uso de grabaciones de los cantos
de las aves por parte de los guías de turismo,
¿causa abandono de territorio u otros trastornos
del sistema social? En escalas temporales o
espaciales amplias puede que la respuesta no sea
tan importante. Los ecoturistas influyen
directamente en pocos cientos de hectáreas de
las 20 000 preservadas en Monteverde. Inclusive
si los humanos causaran un fracaso total de
apareamiento en sus áreas de influencia, sus
efectos en las poblaciones de aves en la escala
de todo el sistema de la reserva serían leves. El
reconocimiento
internacional
y
las
oportunidades de recaudación de fondos que
traen los turistas ayudan a crear estas reservas y
proteger la tierra. Sin importar cuáles son los
efectos negativos locales, en general el auge del
ecoturismo en Monteverde ha tenido una
influencia positiva en la conservación de aves.
Si el auge continúa podría ayudar a crear la
voluntad política y de financiamiento para
proteger y restaurar los hábitats de la Vertiente
del Pacífico.

	
  
INFLUENCIA DE LOS MURCIÉLAGOS FRUCTÍFEROS EN LA
DINÁMICA Y LA COMPOSICIÓN DE LOS BOSQUES NUBOSOS
PREMONTANOS DEL NEOTRÓPICO
Eric Dinerstein
Los bosques montano bajos del neotrópico
son ricos en especies de murciélagos (Dinerstein
1983).
Phyllostomidae,
la
familia
de
murciélagos
que
incluye
frugívoros
	
  

especializados, es particularmente diverso en
Monteverde (ver Apéndice 10). Los murciélagos
frugívoros son abundantes, aventajados en
número solamente por los insectívoros, entre los
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mamíferos documentados en la RBBNM y en
hábitats de bosque circundantes. En un estudio
de 18 meses de la ecología de alimentación de
los murciélagos frugívoros, encontré que: 1) los
murciélagos
frugívoros
consumen
casi
exclusivamente fruta; 2) las frutas consumidas
más comúnmente por murciélagos son de
especies de árboles y plantas de sucesión
temprana o media; 3) las frutas de los
higuerones (Ficus spp.) son mucho menos
importantes para los murciélagos del montano
que para los de baja elevación; y 4) los
murciélagos frugívoros juegan un papel
importante en la regeneración natural de bosques
montano bajos, removiendo frutas de por lo
menos 52 especies de plantas (Dinerstein 1983,
1986). Estudios de transectos a la orilla de
senderos y caminos en Monteverde, y en
hábitats perturbados de manera natural o
antropogénica, revelaron una abundancia de
especies visitadas por murciélagos con
temporada notablemente larga de fructificación
(e.g., Solanum aphyodendron, S. umbellatum,
Cecropia obtusifolia) y cosechas de frutas
relativamente
grandes
(e.g.,
Conostegia
oerstediana, Piper amalago, P. auritum, P.
lancifolium). Las plantas visitadas por
murciélagos de bosques neotrópicos húmedos de
tierras bajas, como La Selva, por lo general
tienen temporadas de fructificación mucho más
cortas y cosechas más pequeñas (Dinerstein
1983).
La abundancia de murciélagos y otras
especies frugívoras plantea dos interrogantes
relacionados con la conservación de bosques.
Primero, ¿cuánto afecta la remoción de fruta y la
dispersión de semillas por parte de los
frugívoros a la estructura y distribución de las
plantas?
Segundo,
¿cómo
afectará
la
defaunación selectiva de bosques tropicales
(Redford 1992) la composición futura? Los
datos para contestar la primera pregunta vienen
de investigaciones de campo en Monteverde y
de otros lugares. Estudios a lo largo de
transectos en áreas de sucesión afirmaron que las
especies más abundantes de arbustos son
dispersados mayoritariamente por murciélagos
(Dinerstein 1983). Otros estudios en hábitats de
tierras bajas en Venezuela y Brasil demostraron
que los primeros arbustos y especies
sucesionales
de
árboles
en
colonizar
	
  

asentamientos de humanos abandonados, tienden
a ser plantas visitadas por murciélagos. A
medida que los arbustos y árboles sucesionales
crean lugares para posarse y refugio para otros
frugívoros, la lluvia de semillas incrementa en
volumen y densidad.
La segunda pregunta se creó en respuesta al
ensayo retador de Redford (1992) titulado The
empty forest (El bosque vacío), definido como
un bosque tropical con los árboles inmensos
aparentemente intactos pero la fauna eliminada.
Redford planteó la hipótesis de que la estructura
y la composición de los bosques neotrópicos
serían afectadas por la eliminación de los
mamíferos frugívoros grandes, murciélagos
frugívoros, depredadores y herbívoros, cuya
ausencia podría influir en alto grado el
reclutamiento de plantas. Por lo general, las aves
y los mamíferos frugívoros grandes están entre
las primeras especies en desaparecer en bosques
con mucha caza. La carne de los frugívoros
grandes es muy preciada; la mayoría de estos se
reproducen a tasas muy bajas y son muy lentos
para recolonizar áreas que han tenido mucha
caza. Por todo el Neotrópico, sitios que
contienen ensamblajes grandes de frugívoros,
herbívoros y depredadores son cada vez más
escasos. Redford (1992) usó el término “tamaño
mínimo operacional de población” (minimum
ecologically operational population size) para
describir situaciones en las cuales los frugívoros
tropicales podrían todavía existir en densidades
muy bajas, pero sus números son tan bajos que
los procesos ecológicos de los cuales forman
parte están reducidos hasta el punto de no tener
significado.
Sin embargo, los “bosques vacíos” casi nunca
están vacíos de frugívoros; a diferencia de sus
homólogos de Asia, los Pteropidae (murciélagos
frugívoros del Neotrópico) no son cazados en
gran medida. Mientras se mantengan sitios
adecuados para posarse, es difícil imaginarse un
bosque
neotrópico
sin
una
población
ecológicamente
viable
de
murciélagos
frugívoros. La investigación futura de
murciélagos en Monteverde debería determinar
el papel que juegan los murciélagos de la familia
Phyllostomidae en la regeneración de pastizales
abandonados. En una escala espacial más
amplia, emergen varias preguntas: 1) ¿qué
diferencia habría entre la estructura de bosques
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que han perdido frugívoros, aparte de los
murciélagos, y la de hábitats similares que
mantienen el ensamblaje completo de
frugívoros? ¿Hasta qué punto se convertirán los
“bosques vacíos” de Redford en bosques
influenciados por murciélagos frugívoros?
¿Hasta qué punto se traslapan las especies de
plantas visitadas por murciélagos con especies
dispersadas por otros frugívoros?
En bosques tropicales usados como reservas
extractivas el experimento ya está en marcha.

Muchos de estos sitios han perdido un
componente importante de la más rica fuente de
dispersores
aviarios
y
mamíferos.
Desafortunadamente, en bosques tropicales
altamente amenazados, es probable que el lapso
de tiempo entre la pérdida de frugívoros grandes
y la pérdida de individuos maduros de árboles
con frutos grandes sea tan grande que la pérdida
de hábitat va a ocurrir antes de que podamos
documentar la erosión de los procesos de
dispersión.

	
  
IMPORTANCIA DEL BOSQUE DE LA VERTIENTE DEL PACÍFICO EN
EL MANTENIMIENTO DE LA BIODIVERSIDAD DE LA REGIÓN
Carlos F. Guindon
Tan sólo en 1935, la mayor parte de las
laderas más arriba de la cordillera de Tilarán
tenían bosque. En la década de 1990, el bosque
se presenta como remanentes que varían en
tamaño y aislamiento, especialmente por debajo
de 1500 m (Fig. 12.4). ¿Qué tan importantes son
los fragmentos de bosque de la Vertiente del
Pacífico para mantener la diversidad biológica
de la región? En mi estudio de la Biología de la
Conservación de fragmentos de bosque,
pregunté: 1) ¿cuánta es la riqueza de especies en
los fragmentos de bosque?; 2) ¿cómo se
distribuye esta diversidad?; 3) ¿qué proporción
de especies de árboles dependen de vertebrados
para la dispersión de semillas? y 4) ¿cuáles
aspectos de la fragmentación de bosque
influencian el uso de los fragmentos por
murciélagos frugívoros grandes?
Seleccioné 30 fragmentos de bosque (10001500 m de altitud) que variaban en tamaño y
aislamiento (Fig. 12.4). La riqueza de especies
de árboles fue determinada a partir de una
muestra del 10% de cada fragmento. Los
transectos se establecieron a lo largo de líneas
paralelas de la extensión de cada fragmento. Se
midieron e identificaron a especie todos los
árboles localizados dentro de 2,5 m de la línea
de transecto. Los mismos transectos se utilizaron
para hacer un censo de aves y determinar la
abundancia de frutos de la familia Lauraceae.
Los censos de aves se realizaron al caminar los

	
  

transectos a un paso de 10 m/min y registrando
todos los individuos vistos o escuchados dentro
de 25 m a cada lado del transecto.
La riqueza de especies de árboles era alta en
los fragmentos. La muestra incluyó 5800 tallos
que representaban 59 familias de plantas, 130
géneros y 225 especies. Muchas de estas
especies de árboles existen solamente dentro de
franjas climáticas estrechas a lo largo de la
gradiente de humedad altitudinal de la Vertiente
del Pacífico y no están representadas dentro del
bosque protegido. Este cambio de especies a lo
largo de la gradiente altitudinal es evidente al
comparar las diez especies más comunes dentro
de tres rangos de elevación (Cuadro 12.1). La
supervivencia a largo plazo de muchas de estas
especies de árboles, ahora restringidas a
remanentes de bosque, rompevientos o
pastizales, dependerá de la habilidad de los
polinizadores y dispersores de semillas para
localizarlos. De las 225 especies identificadas en
fragmentos, el 88% depende de vertebrados para
la dispersión de semillas, y la mayoría (63%)
son dispersados principalmente por aves. La
supervivencia a largo plazo de muchos de los
dispersores de semillas y polinizadores puede
depender de la existencia continua de los árboles
distribuidos a lo largo de la Vertiente del
Pacífico. La familia Lauraceae, con 26 especies,
fue la familia con mayor riqueza de especies de
árboles dentro de los 30 remanentes de bosque.

710

Todos estos son dispersados por vertebrados y
todos menos dos, por aves. La familia Lauraceae
también contribuyó más a la densidad de ramas

y área basal dentro de muchos de los
remanentes.

Cuadro 12.1. Las diez especies más comunes de árboles que se encuentran entre fragmentos de bosque agrupados por
rango altitudinal.

El tamaño de muestra dentro de cada rango altitudinal era: 0,7 ha en los seis fragmentos más bajos, 2,6 ha en los
remanentes del medio y 4,0 ha en los 12 fragmentos más arriba.

Dieciséis de las 24 especies dispersadas por
aves en los remanentes de bosque producen
frutas grandes (≥ 1,7 cm de diámetro). Sus
semillas son dispersadas casi exclusivamente por
la pava negra, el tucán pico arcoíris, el
tucancillo, el quetzal y el pájaro campana. Todas
estas especies pasan por lo menos parte del año
dentro de los remanentes de bosque en la
Vertiente del Pacífico (Cuadro 12.2), donde se
alimentan de Lauraceae y otras especies de
plantas.
Solamente
los
tucancillos
se
encontraron en todos los remanentes y durante
todos los meses del año. Los pájaros campana y
los tucanes eran más abundantes en los
remanentes de bosque con más frutas de

	
  

Lauraceae, aun cuando estos eran pequeños y
aislados. Las pavas negras y los quetzales no se
observaron en los remanentes más aislados;
fueron más abundantes en los remanentes más
grandes cerca de lo extenso del bosque y a
mayores elevaciones. También se observaron
(pero no fueron censados) en remanentes
grandes localizados a lo largo del precipicio que
cae a los valles de Guacimal y San Luis a 1200
m. Esto sugiere que el aislamiento, más que la
elevación, limita el uso por las pavas negras y
los quetzales, de los remanentes de bosque más
bajos (Cuadro 12.3).
	
  

711

	
  

Cuadro 12.2. Uso de los 30 remanentes del bosque en la Vertiente del Pacífico de la cordillera de Tilarán, Costa Rica, por
cinco especies de aves frugívoras.
	
  	
  

	
  

	
  
Los números están basados en el promedio de 24 censos realizados en cada remanente entre junio 1991 y enero 1993. Los
remanentes están enumerados en orden decreciente de número total de frugívoros observados.	
  

	
  
	
  
Cuadro 12.3. Relaciones entre abundancia de frugívoros y fragmentación del bosque.

	
  

	
  

Los datos son coeficientes de correlación de rango de Spearman entre abundancia de frugívoros expresada como media
de aves o especies observadas por censo (20-25 censos), y abundancia de fruta de Lauraceae, tamaño de fragmento,
distancia total y distancia abierta al bosque extenso (que refleja aislamiento), porcentaje de bosque dentro de un radio de
200 m y altitud de 20 fragmentos de bosque (junio 1991-enero 1993; Guindon 1996). *, P < 0,05; **, P < 0,01; ***, P <
0,001.
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Los datos de aves en cautiverio sugieren que
pueden dispersar números considerables de
semillas usando remanentes de bosque de la
Vertiente del Pacífico. Un pájaro campana puede
consumir más de 30 frutas grandes de Lauraceae
(e.g., Beilschmiedia brenesii or Ocotea
monteverdensis) en un día. Asumiendo que un
individuo consume solamente frutas grandes y
está presente en los remanentes durante cuatro
meses del año, puede dispersar más de 3600
semillas. Muchas de estas semillas son
dispersadas dentro del mismo remanente que el
árbol padre, pero algunas son dispersadas a otros
remanentes. En el caso de los pájaros campana y
los tucanes, las semillas pueden ser dispersadas
varios kilómetros. Dentro de un paisaje
fragmentado, la dispersión ocasional de larga
distancia puede ser crítica para el mantenimiento
de las poblaciones de plantas aisladas.

Estos resultados sugieren que el bosque
continuo debe extenderse desde el bosque
nuboso hasta por lo menos los 1000 m para
mantener el clima y las condiciones topográficas
dinámicas y heterogéneas que han producido la
diversidad biológica tan rica de Monteverde.
Incrementar la cobertura boscosa y conectividad
a lo largo de la gradiente altitudinal ayudará a
mantener las plantas que están limitadas a
microclimas estrechos a lo largo de la gradiente.
Los corredores de hábitats podrían facilitar los
desplazamientos estacionales de especies como
los quetzales y las pavas, incrementando el
número de potenciales dispersores de semillas
para especies de plantas con frutas grandes
dispersadas por aves, al igual que las
migraciones de vertebrados e invertebrados que
se ajustan a cambios estacionales de recursos o
ambientes al desplazarse en las gradientes
altitudinales.

	
  
LA VENTANA EN MONTEVERDE: UN CORREDOR MIGRATORIO
PARA LOS INSECTOS
Michelle Williamson y Chris Darling
En los trópicos, los insectos cruzan barreras
grandes durante la migración. Se han
documentado desplazamientos a través de
montañas para miembros de 15 órdenes de
insectos en Venezuela (Beebe and Fleming
1951) y para mariposas y polillas en Costa Rica
(Janzen 1987, Haber and Frankie 1989, Haber
1993), México (Young 1982, Powell and Brown
1990), Panamá (Robbins and Small 1981) y
Venezuela (Beebe 1949a, 1949b, 1950a, 1950b,
1951a, 1951b). Mientras migran los insectos
deben cruzar la Divisoria Continental al moverse
entre hábitats del Atlántico y del Pacífico en
Costa Rica (Janzen 1987, Haber and Frankie
1989). Los migrantes podrían cruzar la RBBNM
a través de rutas como La Ventana, un camino
abandonado que atraviesa la Divisoria, el cual
puede ser recorrido por insectos caminantes ya
que tiene vegetación baja parecida a la de una
pradera. Haber (1993) observó numerosas
mariposas atravesando la Divisoria de dos
maneras incluyendo La Ventana; se mueven

	
  

hacia el este, al bosque húmedo del Atlántico en
la época seca, para después volver al bosque del
Pacífico seco en la época lluviosa (ver Cap. 4,
Insectos y Arañas).

	
  
Migración hacia el este
En febrero 1988, durante la época seca,
observamos insectos trasladándose por La
Ventana del lado Pacífico al lado Atlántico de la
cordillera. Los más abundantes fueron los
escarabajos
(Coleoptera),
avispas
(Hymenoptera) y moscas (Diptera). Aunque se
sabe poco acerca de la migración de estos
insectos (Johnson 1978), muchos atraviesan
pasos de bosque nuboso de Venezuela: 198
especies en 17 familias de escarabajos, 126
especies en 20 familias de polillas, 170 especies
en 7 familias de mariposas, 34 especies en 17
familias de moscas y 70 especies en 15 familias
de avispas (Beebe 1949a, 1949b, 1950a, 1950b,
1951a, 1951b, Beebe and Fleming 1951). En
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Costa Rica, los insectos pueden migrar para
evitar el bosque seco del Pacífico durante la
época seca (Janzen 1987, Haber 1993), cuando
muchas plantas pierden las hojas o se deterioran
en calidad. Algunos himenópteros y dípteros son
polinizadores y pueden migrar para aprovechar
el polen en el bosque Atlántico. Otras avispas y
moscas son parasitoides y podrían migrar con
sus hospedadores. Las moscas de la familia
Tachinidae, los cuales parasitan Lepidoptera,
podrían migrar al este sobre la divisoria de Costa
Rica durante la época seca (Janzen 1987).

La Ventana: ¿un corredor migratorio?
Los fuertes vientos en La Ventana obligan a
los insectos a viajar cerca del suelo. Sin
embargo, las mariposas en Monteverde que
viajan en sentido este-oeste vuelan con tiempo
relativamente calmado, 1-2 m sobre la superficie
y sobre árboles y edificios (Haber 1993). Las
mariposas son mejores voladoras y menos
susceptibles al viento que los insectos pequeños
que fueron observados y atrapados en este
estudio mientras caminaban lentamente hacia el
oeste sobre la tierra. Una gran parte de la
migración de insectos sobre montañas ocurre a
lo largo de caminos o a través de pasajes a
elevaciones por debajo de las cumbres que
rodean Monteverde. Las mariposas que viajan
hacia el oeste no están restringidas a estos
corredores ya que pueden migrar a través del
bosque (Haber 1993). La Ventana en
Monteverde es un corredor migratorio ideal para
insectos que cruzan la Divisoria entre los
hábitats del Atlántico y el Pacífico. Los
corredores entre los bosques del Pacífico y del
Atlántico en Monteverde (e.g., Harris and
Gallagher 1990) pueden ser muy importantes
para conectar hábitats ocupados por animales en
proceso de migración.

Migración hacia el oeste
En julio y agosto de 1988 durante la época
lluviosa, confirmamos que los insectos migran al
oeste desde La Ventana hasta hábitats del
Pacífico, de acuerdo con 13 muestras colectadas
en una trampa situada a 0, 0,5, y 1,5 m sobre el
suelo, la cual simultáneamente atrapaba insectos
que se desplazaban en direcciones opuestas. La
trampa fue rotada entre muestras para garantizar
que ambos lados recolectaran equitativamente.
Representantes de numerosas especies fueron
recolectados y se atraparon de 20-30 especies
por hora. Los migrantes más abundantes fueron
escarabajos (e.g. Blue Scarab (escarabajo azul)),
avispas (e.g. Mutillidae y parasitoides como
Ichneumonidae y Proctotrupoidea) y moscas
(e.g. Muscidae y parasitoides como Tachinidae).

	
  
MIGRACIONES ALTITUDINALES Y LAS CONEXIONES ENTRE
HÁBITATS: EL QUETZAL (PHAROMACHRUS MOCINNO) COMO
INDICADOR PARA EVALUAR EL DISEÑO DEL COMPLEJO DE LA
RESERVA DE MONTEVERDE
George V. N. Powell, Robin D. Bjork, Sergio Barrios, y Vincente Espinoza
La migración de aves canoras entre sus áreas
de reproducción en las zonas templadas y sus
áreas de invernación en el Neotrópico ilustra las
dependencias estacionales de las aves en
ecosistemas muy alejados entre sí. Muchas
especies de aves también migran aunque nunca
dejen los trópicos (Wheelwright 1983, Levey
1988, Levey y Stiles 1992, Stiles 1985, 1988,
Stiles y Clark 1989, Loiselle y Blake 1991,

	
  

1992). Estas migraciones complican la tarea de
proteger la biodiversidad porque crean vínculos
e interdependencias ecológicas complejas entre
hábitats tropicales. A menos que se mantengan
todos los hábitats en los vínculos, es probable
que se extirpen de la totalidad de su rango las
especies que dependen de ellos, incluso si se
protegen muestras representativas de todos los
hábitats en ubicaciones dispersas (Noss 1990).

714

Las migraciones intratropicales en la
cordillera de Tilarán deben recibir una
consideración primordial en el diseño del
complejo de la Reserva de Monteverde (en
adelante, la Reserva), la RBBNM y el Bosque
Eterno de los Niños (previamente conocido
como el Bosque Internacional de los Niños).
Monitoreamos los movimientos estacionales del
quetzal (Powell y Bjork in press), el cual fue un
símbolo
principal
para
justificar
el
establecimiento de la Reserva; nuestro objetivo
fue usar el quetzal como indicador para evaluar
la capacidad de la Reserva para proteger la
biodiversidad regional; los quetzales habían sido
identificados como migrantes altitudinales
(Wheelwright 1983, Loiselle et al. 1989), pero
los detalles de sus migraciones no se conocían.
Usamos
radiotelemetría
para
rastrear
individuos de la población de quetzales de
Monteverde con el fin de entender su ciclo de
vida anual. Las aves fueron capturadas durante
la estación reproductiva en sus nidos o en los
árboles donde se alimentaban, y se les colocaron
radiotransmisores con un peso menor a los 6 g
(3% de la masa de cuerpo del pájaro) con
arneses en forma de mochila. Mediante estos
radiotransmisores se pudieron registrar de
manera precisa los movimientos de los
individuos y el uso que hacían del hábitat. A lo
largo de un periodo de estudio de tres años
(1989-1991), les pusimos radiotransmisores a 21
individuos; cuatro aves fueron capturadas una

	
  

vez y dos fueron capturados los tres años, para
un total de 29 transmisores colocados en aves.
Documentamos un patrón migratorio estacional
de 2 fases que vinculaba a los quetzales con
hábitats a ambos lados de la Divisoria
Continental, de 1000 m en la Vertiente del
Pacífico hasta 500 m más abajo en la Vertiente
del Atlántico (Powell y Bjork en presa).
En el área de Monteverde, los quetzales se
reproducen entre los 1500 y 1800 m
principalmente en la Vertiente del Pacífico
dentro de la Reserva (Fig. 12.5). Su estación de
reproducción dura de mediados de febrero hasta
finales de julio. Al completarse la reproducción,
los quetzales con radiotransmisores bajan por la
Vertiente del Pacífico a elevaciones entre los
1000 y 1400 m. En esta elevación las aves están
fuera del área de protección (Fig. 12.5) en
remanentes de bosque en fincas en Monteverde
y otras nueve comunidades rurales. El paisaje en
esta área está dominado por pastizales de
ganado, agricultura y desarrollos humanos de
otros tipos. Los quetzales permanecen de 3-4
meses (agosto- octubre) en los fragmentos de
bosque. En octubre o noviembre, vuelven a subir
por la ladera, cruzan la Divisoria Continental y
bajan la Vertiente del Atlántico (Fig. 12.5) a
bosques entre los 500 y 1100 m. Se mantienen
en estas localidades de la Vertiente del Atlántico
durante 2 o 3 meses (noviembre-enero), para
luego volver a sus áreas de reproducción.
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Figura	
  12.5.	
  Distribución	
  de	
  los	
  individuos	
  del	
  quetzal	
  con	
  radiotransmisores	
  en	
  las	
  montañas	
  de	
  Tilarán,	
  en	
  la	
  
región	
  central	
  occidental	
  de	
  Costa	
  Rica	
  durante	
  su	
  migración	
  de	
  dos	
  partes	
  del	
  área	
  de	
  reproducción	
  (líneas	
  
verticales)	
  a	
  la	
  Vertiente	
  del	
  Pacífico	
  (cuadros)	
  y	
  aproximadamente	
  tres	
  meses	
  después	
  a	
  la	
  Vertiente	
  del	
  Atlántico	
  
(diamantes).	
  De	
  Powell	
  y	
  Bjork	
  (en	
  prensa).	
  	
  

La sorpresa más grande de este estudio fue el
descubrimiento de que la mayoría de los
individuos migran a ambos lados de las
montañas durante su ciclo anual. Más del 80%
de las aves con radiotransmisor emprendieron la
primera fase de la migración (bajando la
Vertiente del Pacífico) y más del 90% de las
aves emprendieron la segunda fase (bajando por
la Vertiente del Atlántico). Al documentar este
complejo patrón de movimientos en los tres
años, pudimos concluir que es un patrón
consistente.

	
  

Con el objetivo de proveer un índice de
diversidad de hábitat en las áreas usadas por los
quetzales, clasificamos las comunidades de
elevación media en términos del sistema de
zonas de vida de Holdridge (Holdridge 1967,
Bolaños y Watson 1993). Identificamos cuáles
zonas de vida eran usadas por los quetzales y
usamos un sistema de información geográfica
(SIG) para analizar la extensión de cada zona de
vida en la Reserva.
Hay cinco zonas de vida (incluyendo una
zona de transición) en las montañas de Tilarán,
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por arriba de los 500 m de elevación, que
marcan el límite inferior de las migraciones de
quetzal. La población de quetzales se reproduce
primordialmente en la zona de vida bosque
pluvial Montano Bajo, el cual tiene una
representación buena dentro de la Reserva con
más de 6100 ha de hábitat protegido (Fig. 12.6).
La zona de vida bosque pluvial Premontano en
las laderas del Atlántico, usada por quetzales
durante la segunda parte de su migración anual,
también está bien representada en la Reserva
(Fig. 12.6). La expansión reciente de la Reserva
	
  

(Bosque Eterno de los Niños) y la creación del
Parque Nacional Arenal en la parte norte de las
montañas de Tilarán protegen mucho del hábitat
bosque pluvial Premontano en esa área. Sin
embargo, las zonas de vida usadas por los
quetzales en la Vertiente del Pacífico durante su
primera migración (el bosque muy húmedo
Montano Bajo y el bosque muy húmedo
Premontano), tienen una baja representación,
con 600 ha y 300 ha protegidas, respectivamente
(Wheelwright 1983; Fig. 12.7).

	
  

	
  

Figura	
  12.6.	
  Distribución	
  de	
  los	
  quetzales	
  con	
  radiotransmisores	
  en	
  1989	
  (estrellas),	
  1990	
  (círculos)	
  y	
  1991	
  
(triángulos)	
  en	
  la	
  Vertiente	
  del	
  Atlántico	
  durante	
  la	
  segunda	
  parte	
  de	
  la	
  migración.	
  La	
  localización	
  de	
  los	
  quetzales,	
  
determinada	
  mediante	
  una	
  combinación	
  de	
  reconocimiento	
  aéreo	
  y	
  verificación	
  del	
  suelo,	
  representa	
  áreas	
  que	
  se	
  
usaron	
  por	
  aproximadamente	
  tres	
  meses.	
  Las	
  zonas	
  de	
  vida	
  (Holdridge	
  1967),	
  o	
  hábitats	
  encontradas	
  en	
  bandas	
  
altitudinales,	
  están	
  numeradas	
  y	
  representadas	
  por	
  diferentes	
  patrones	
  de	
  sombreado:	
  1)	
  muy	
  húmedo	
  
Premontano,	
  2)	
  muy	
  húmedo	
  Montano	
  Bajo,	
  3)	
  lluvioso	
  Montano	
  Bajo,	
  4)	
  lluvioso	
  Premontano	
  y	
  5)	
  transición	
  de	
  
húmedo	
  a	
  lluvioso	
  Premontano.	
  El	
  Parque	
  Nacional	
  de	
  Arenal	
  (PNA)	
  y	
  el	
  Bosque	
  Eterno	
  de	
  los	
  Niños	
  administrado	
  
por	
  la	
  Asociación	
  Conservacionista	
  de	
  Monteverde	
  fueron	
  expansiones	
  recientes.	
  De	
  Powell	
  y	
  Bjork	
  (en	
  prensa).	
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Figura	
  12.7.	
  Distribución	
  de	
  los	
  quetzales	
  en	
  1989	
  (estrellas),	
  1990	
  (círculos)	
  y	
  1991	
  (triángulos)	
  en	
  la	
  Vertiente	
  del	
  
Pacífico	
  durante	
  la	
  primera	
  parte	
  de	
  su	
  migración.	
  Las	
  zonas	
  de	
  vida	
  están	
  numeradas	
  igual	
  que	
  en	
  la	
  Fig.	
  12.6.	
  Las	
  
localizaciones	
  de	
  los	
  quetzales,	
  las	
  cuales	
  representan	
  centros	
  de	
  sus	
  rangos	
  de	
  residencia	
  que	
  usaron	
  por	
  
aproximadamente	
  tres	
  meses,	
  ilustra	
  su	
  dependencia	
  en	
  hábitats	
  fuera	
  de	
  la	
  Reserva.	
  	
  
	
  

Este estudio demuestra vínculos biológicos
entre los hábitats mayoritarios representados en
áreas montañosas de Mesoamérica. Los
quetzales sólo son una de docenas de especies
migrantes estacionales en Monteverde (Stiles
1985). La gama completa de especies
migratorias (incluyendo mamíferos e insectos;
ver Lawton “El tapir o danta”) crea una red de
vínculos compleja entre un rango más amplio de
hábitats de lo que se ha identificado para esta
especie. A medida que se vayan explicando las
trayectorias migratorias de otros migrantes
altitudinales, será necesario expandir el rango
altitudinal de protección. Un ejemplo probable
de una especie de montaña que requiere
continuidad entre hábitats de elevación media y

	
  

baja es el pájaro sombrilla. Se cree que esta
especie poco común migra entre su rango de
reproducción en bosque pluvial Premontano, y el
bosque tropical muy húmedo Montano Bajo del
Atlántico (Stiles y Skutch 1989).
La falta de protección adecuada de hábitats
de la Vertiente del Pacífico hace probable que
los quetzales y otros migrantes altitudinales
declinen en número y eventualmente sean
exterminados si el hábitat natural restante en esta
área es destruido. Las dos zonas de vida
conectadas de la Vertiente del Pacífico que no
están presentes en la Reserva tienen baja
representación en Costa Rica; solamente se
encuentran en el Parque Nacional de
Guanacaste. Sin embargo, la protección de estas

718

zonas proporciona muy poco valor de hábitat
para los quetzales, ya que no están lo
suficientemente altos para incluir hábitat de
reproducción necesario para mantener una
población local de quetzales. Se debe dar
importancia a los vínculos de hábitat.
Para mantener poblaciones de migrantes
altitudinales en la Reserva se deben hacer
esfuerzos para expandir la protección de hábitats
de la Vertiente del Pacífico, ya sea por inclusión
en la Reserva, o mediante programas
cooperativos de conservación de bosque con los
dueños de la tierra (Powell y Bjork 1994).
Debido a que la mayor parte del bosque que
queda en las laderas del Pacífico contiguo a la
Reserva está en la forma de parches remanentes
de bosque (ver Guindon “Importancia del
bosque de la Vertiente del Pacífico en el
mantenimiento de la biodiversidad de la
región”), es improbable que un tracto muy
extenso sea incorporado a ella. La opción más
viable para proteger suficiente hábitat dentro de
estas zonas de vida podría ser trabajar con los
dueños de tierra estableciendo acuerdos
colaborativos para conservar los fragmentos de
bosque existentes. Esta acción, que ha sido
usada exitosamente por la Asociación
Conservacionista de Monteverde (ver Cap. 10,
sobre organizaciones conservacionistas), en
conjunto con la compra selectiva de los
fragmentos más críticos y la restauración

selectiva de hábitat, podría proveer un modelo
para proteger los hábitats tropicales críticos en
paisajes fragmentados.
La conservación futura de la biodiversidad,
de forma particular en ambientes tropicales, muy
pronto dependerá en gran parte de áreas
naturales protegidas bien diseñadas. La
complejidad de los movimientos estacionales del
quetzal es una demostración del reto para
asegurar que las áreas protegidas están bien
diseñadas. Nuestros hallazgos hacen un llamado
a la pronta realización de esfuerzos concentrados
dirigidos
a
identificar
prioridades
de
conservación, antes de que los hábitats restantes
no protegidos sean eliminados.
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PATRONES EN LA REGENERACIÓN DE ÁRBOLES DE LA FAMILIA
LAURACEAE EN PASTIZALES ABANDONADOS
Martha Groom
La regeneración de pastizales abandonados
depende de la supervivencia de semillas en la
tierra, la llegada de semillas nuevas, la
germinación de semillas y la supervivencia de
las plántulas y árboles y arbustos maduros.
Cuando los pastizales son abandonados, la
mayoría de las semillas presentes en el momento
en el que se taló el bosque ya han muerto,
germinado, o han sido comidas o pisoteadas por
las vacas (Nepstad et al. 1990). Semillas nuevas
pueden haber sido traídas por viento o por

	
  

murciélagos, pero es poco probable que haya
especies dispersadas por aves en áreas taladas ya
que las aves evitan volar en áreas abiertas. La
tierra en áreas de agricultura abandonadas casi
siempre tener escasos nutrientes y en los
pastizales la estructura es compactada por las
vacas (Nepstand et al. 1990). Por lo tanto, el
reclutamiento de muchas plantas en tierras
agrícolas abandonadas puede ser limitado, y la
sucesión en estas áreas puede diferir de la de los
claros causados por la caída de árboles. En
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paisajes que son altamente fragmentados,
algunas especies pueden disminuir en
abundancia, tal vez hasta el punto en que ya no
puedan mantener poblaciones de animales
frugívoros (Howe 1984).
Algunas especies de plantas son usadas con
mayor frecuencia que otras. Las frutas de los
árboles de la familia del aguacate (Lauraceae)
son particularmente importantes ya que son ricos
en lípidos y aminoácidos y son un componente
crítico en la dieta de dos de las especies más
amenazadas en el área, el quetzal y el pájaro
campana (Wheelwright 1983, Wheelwright et al.
1984). Aunque los árboles de Lauraceae se
encuentran a menudo en pastizales en
regeneración, no se sabe cuáles factores influyen
en el reclutamiento exitoso de estas especies.
Los pastizales de Monteverde varían en
tamaño y forma, así como el número y la
identidad de las especies de árboles que los
agricultores dejan en los pastizales para servir
como sombra para las vacas. Mi investigación se
enfocó en si estas diferencias influyen en el
ritmo o el patrón de la regeneración de bosque.
Había observado que los árboles de sombra eran
aprovechados como lugar de descanso por
muchas especies de aves, probablemente porque
proveen frutas y protección contra depredadores.
También investigué el potencial de estos árboles
de sombra para atraer aves frugívoras, y por lo
tanto incrementar la frecuencia con la cual las
aves dispersan semillas en el pastizal, cerca del
árbol de sombra. Los árboles de sombra que
observé eran más que todo árboles de fruta
(usualmente una especie de higo [Ficus sp.] o
Lauraceae), pero unos pocos eran especies
dispersadas por el viento, e.g. Helicarpus
appendiculatus, el cual no tiene frutas adecuadas
para aves. Planteé la pregunta de si la especie de
árbol de sombra influía en las especies de
plantas que eran dispersadas en el pastizal y en
la tasa a la que crecían.
En la primavera de 1988, documenté la
regeneración de árboles de Lauraceae y otras
especies en pastizales abandonados. Mis
planteamientos fueron: 1) si los árboles de

	
  

Lauraceae colonizan los pastizales abandonados
y 2) si los árboles de sombra influyen en el
número y las especies de plantas reclutadas en
pastizales. Conté el número de individuos de
Lauraceae y los números totales de especies de
plantas en cuadrantes de 5x5 m ubicados al azar
en las orillas de los pastizales, en el área abierta
o bajo los árboles de sombra (un total de 12
cuadrantes por sitio). Examiné tres pastizales en
cada uno de tres grupos de edad de sucesión,
definidos por la cantidad de tiempo desde que
fueron removidas las últimas vacas del pastizal:
de 2-5 años, de 11-15 años y de más de 25 años.
Para comparar hice un censo de los números de
plantas de Lauraceae y otros arbustos y árboles
bajo el dosel del bosque y en otros claros en el
bosque primario de la RBBNM, y en fragmentos
de bosque cerca de cada uno de los pastizales
donde trabajé.
Los árboles de Lauraceae sí reclutan otros
árboles a pastizales abandonados, aunque son
raras en pastizales de sucesión temprana (Fig.
12.8). El número total de ramas de todas las
especies alcanzó la densidad máxima en los
pastizales de sucesión media, pero los árboles
juveniles de Lauraceae alcanzaban densidades
típicas de bosque primario sólo en pastizales de
sucesión más larga. Presento aquí el reporte de
incidencia de otras dos especies para comparar:
Hampea, una especie dispersada por aves, y
Conostegia spp., especies dispersadas por aves y
murciélagos. La densidad máxima alcanzada por
Hampea se presentó en pastizales de sucesión
temprana, mientras que Conostegia era más
común en pastizales de sucesión media. El
crecimiento rápido de estas dos especies cuyas
frutas son muy carnosas, puede jugar un papel
crítico en la regeneración de pastizales.
Conostegia aportó cobertura de copa casi
continuamente
después
de
diez
años,
proporcionando refugio para muchas especies
que no se alimentaban del fruto, pero que se
posaban en sus ramas.
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Figura	
  12.8.	
  Densidad	
  de	
  ramas	
  como	
  una	
  función	
  de	
  tiempo	
  desde	
  el	
  abandono	
  de	
  los	
  pastizales	
  y	
  comparada	
  con	
  
las	
  densidades	
  del	
  bosque	
  primario,	
  para	
  todas	
  las	
  especies	
  combinadas	
  y	
  para	
  Lauraceae,	
  las	
  especies	
  de	
  sucesión	
  
temprana	
  Hampea	
  y	
  las	
  especies	
  de	
  sucesión	
  media	
  Conostegia.	
  En	
  todos	
  los	
  casos	
  hay	
  una	
  relación	
  significativa	
  
entre	
  el	
  tiempo	
  desde	
  el	
  abandono	
  y	
  el	
  número	
  de	
  ramas	
  (plántulas	
  y	
  árboles	
  jóvenes)	
  de	
  cada	
  grupo	
  de	
  especies.	
  
(Kruskal-‐Wallis	
  ANOVA,	
  N=144,	
  p<0,001	
  en	
  todos	
  los	
  casos).	
  Las	
  barras	
  de	
  error	
  en	
  esta	
  y	
  todas	
  las	
  demás	
  figuras	
  
representan	
  ±	
  1	
  error	
  estándar.	
  	
  

Las plantas de Lauraceae estaban restringidas
a los bordes del bosque o debajo de los árboles
de sombra hasta estados más avanzados de la
sucesión. En cambio, el número total de tallos
(plántulas, árboles jóvenes y adultos de todas las
especies) estaban distribuidos equitativamente a
través de los pastizales después de los diez años

	
  

(Fig. 12.9). Debido a que Conostegia crece
rápidamente en pastizales abandonados, su
distribución puede influir en la distribución
posterior de otras especies de plantas. Las aves
son atraídas a Conostegia por la protección y la
fruta y mientras están perchados pueden
regurgitar y esparcir las semillas de Lauraceae.
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Figura	
  12.9.	
  Comparación	
  de	
  la	
  densidad	
  de	
  ramas	
  en	
  parcelas	
  localizadas	
  al	
  borde	
  entre	
  el	
  pastizal	
  y	
  el	
  bosque	
  
adyacente,	
  en	
  las	
  áreas	
  abiertas	
  del	
  pastizal,	
  o	
  debajo	
  del	
  árbol	
  de	
  sombra.	
  Los	
  números	
  de	
  todas	
  las	
  especies	
  
combinadas	
  y	
  de	
  Lauraceae	
  y	
  Conostegia	
  están	
  representados	
  por	
  separado.	
  A.	
  Pastizales	
  de	
  sucesión	
  temprana	
  
(2-‐5	
  años	
  desde	
  abandono,	
  N=36);	
  B.	
  Pastizales	
  de	
  sucesión	
  media	
  (11-‐15	
  años	
  de	
  abandono,	
  N=36);	
  C.	
  Pastizales	
  
de	
  sucesión	
  tardía	
  (>25	
  años	
  desde	
  abandono,	
  N=36);	
  D.	
  Bosque	
  primario	
  (N=36).	
  Kruskal-‐Wallis	
  ANOVA	
  mostró	
  
diferencias	
  significativas	
  (p	
  <	
  0,05)	
  en	
  la	
  densidad	
  de	
  ramas	
  encontradas	
  entre	
  las	
  localizaciones	
  de	
  parcelas	
  en	
  
todos	
  los	
  paneles	
  de	
  A	
  y	
  sólo	
  para	
  la	
  Lauraceae	
  en	
  B.	
  No	
  hubo	
  diferencias	
  significativas	
  en	
  ninguno	
  de	
  los	
  paneles	
  
en	
  C	
  o	
  D.	
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La especie de árbol que fue dejada como
árbol de sombra tiene una influencia en el
reclutamiento de Lauraceae a los pastizales (Fig.
12.10). El número más grande de árboles
jóvenes de Lauraceae se encontró debajo de
árboles de Lauraceae. La mayoría de plántulas y
árboles jóvenes de Lauraceae eran de la misma
especie que la del árbol de sombra, pero otras
especies de Lauraceae también se encontraron
bajo esos árboles; solamente los higos tenían un
	
  

número similar de plantas jóvenes de Lauraceae
creciendo debajo de sus copas. Para asegurar el
reclutamiento de árboles de Lauraceae a
pastizales abandonados se deberían dejar uno o
más árboles de Lauraceae. Los higos y los
árboles de Lauraceae tenían muchas más plantas
jóvenes bajo sus copas que las especies
dispersadas por viento, lo cual sugiere que para
el reclutamiento, un árbol con fruta comestible
atrae a más dispersores.

	
  

	
  

Figura	
  12.10.	
  Densidad	
  de	
  ramas	
  como	
  función	
  de	
  la	
  identidad	
  de	
  especies	
  de	
  árboles	
  de	
  sombra	
  dejados	
  en	
  el	
  
pastizal	
  para	
  todas	
  las	
  especies	
  combinadas	
  y	
  para	
  Lauraceae.	
  Kruskal-‐Wallis	
  ANOVA	
  mostraron	
  diferencias	
  
significativas	
  en	
  ambos	
  casos	
  (H	
  =	
  9,54,	
  p	
  =	
  0,02	
  y	
  H	
  =	
  20,9,	
  p	
  <	
  0,001,	
  respectivamente).	
  Las	
  diferencias	
  
significativas	
  entre	
  medias	
  están	
  representadas	
  por	
  letras	
  minúsculas.	
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Mi estudio fue un censo de “fotografía
instantánea” de los pastizales a diferentes
edades; el estudio ideal documentaría cómo
cambia cada pastizal a través del tiempo. La
información sobre cuáles individuos crecen
hasta la madurez proporcionará una guía para
adoptar prácticas de manejo que aceleren la
regeneración de los pastizales. Mis datos
sugieren que la plantación de especies en
particular o la creación de lugares artificiales
para que las aves se perchen pueden acrecentar
el flujo de semillas a áreas más abiertas. En
algunas áreas templadas, la posición de árboles y
otras áreas para percharse está correlacionada
con un aumento en la deposición de semillas
(McDonnell y Stiles 1983, McClanahan y Wolfe
1993, Robinson y Handel 1993). Conforme
disminuyen
los
hábitats
primarios,
la
importancia de cómo influenciamos la

regeneración de las tierras en barbecho para
mejorar la conservación y los objetivos de
manejo, es cada vez mayor. El análisis de la
regeneración
de
pastizales
proporciona
perspectivas de las variables que influyen en el
reclutamiento a pastizales en barbecho. Acelerar
la dispersión de especies de plantas buscadas por
aves y otros dispersores animales puede ser el
componente fundamental de proyectos de
regeneración dirigida. 	
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IMPACTO DE LA FÁBRICA DE MONTEVERDE EN LA QUEBRADA
GUACIMAL
Douglas E. Gill
Las fincas lecheras y la elaboración de queso
han sido actividades económicas importantes en
Monteverde desde su fundación en la década de
1950. El producto de lavados de sosa cáustica y
ácida, junto con el suero de la elaboración de
quesos, se vertieron todos los días durante 30
años a la quebrada. Comenzando en 1983, los
lavados y el suero se mezclaban en un tanque de
almacenamiento,
desde
donde
goteaban
constantemente a la quebrada. ¿Qué impacto
tuvo y ha tenido la descarga de desechos de la
Fábrica en la Quebrada Guacimal?
Las rocas debajo del puente siempre han
estado cubiertas de baba, pero los tapetes de
algas filamentosas asfixiantes nunca se habían

	
  

visto río abajo. Un olor acre desagradable pendía
usualmente en el aire bajo el puente. Como parte
de una serie de problemas de campo, la
Organización de Estudios Tropicales (OET)
comparó la fauna de insectos en secciones río
arriba y río abajo de la descarga de la Fábrica.
Río abajo de la descarga había una reducción
marcada en la diversidad y un incremento
enorme en el número de larvas de la familia
Chironomidae. Los grupos de insectos con alta
demanda de oxígeno, como los efemerópteros,
los plecópteros y los tricópteros, disminuían en
las secciones de la quebrada que recibía la
descarga (Cuadro 12.4).	
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Cuadro 12.4. Comparación de fauna de la Quebrada Guacimal durante 10 años durante los cuales invertebrados fueron
colectados de sitios río arriba (Up) y río abajo (Down), relativos al punto de descarga de la Fábrica.
	
  

Los números son el % total de invertebrados basados en conteos de morfoespecies. Nr = no reportados.
	
  

Estos resultados no concuerdan con los
patrones estándar de eutrofización, los cuales
fueron derivados de estudios en lagos templados.
La ausencia de tapetes de algas verdes o de
cianobacterias río abajo indica que la descarga
no estaba enriqueciendo los productores
primarios con fosfato o nitrato. Los análisis
químicos del agua de la quebrada y de los
contenidos del tanque de almacenamiento
confirmaron el patrón. La baba elevaba los
niveles de CO2 y elevaba la respiración río abajo
en comparación con río arriba (Cuadro 12.5), e
indicaba que las bacterias positivas de operón

lac,
probablemente
Lactophilus
spp.,
respondieron positivamente al 3-4% de lactosa
que se depositaba en el suero. Como
consecuencia las poblaciones de bacterias
prosperaban río abajo como respuesta al
suministro constante de su recurso limitante. Las
babas bacterianas que cubrían las rocas río abajo
consumían todo el oxígeno, creaban condiciones
anóxicas en esas superficies y éste era el motivo
de la ausencia de insectos con alta demanda de
oxígeno. Las larvas de la familia Chironomidae
son filtradores, se comen las bacterias y por lo
tanto, prosperan.

	
  
Cuadro 12.5. Mediciones de calidad de agua y resultados de mediciones de productividad primaria y respiración usando
el método “botella clara-botella oscura” (light bottle-dark bottle) en la Quebrada Guacimal el 5-7 de agosto de 1990.
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Los estudios de la OET resaltaron un
problema ambiental importante en la comunidad
de Monteverde y ayudaron a redirigir el manejo
de la Fábrica (ver Cap. 10, sobre organizaciones
conservacionistas). Esta investigación también
reveló que los componentes microbianos de

ecosistemas de agua dulce responden
directamente al enriquecimiento de carbón
orgánico, lo cual contribuye a nuestro
entendimiento de los procesos de ecosistemas en
quebradas tropicales.

	
  
LOS SOTERREYES CUCARACHEROS EN MONTEVERDE:
¿DISMINUCIÓN EN SU POBLACIÓN?
Bruce E. Young
Algunos hábitats proporcionan mejores
condiciones de supervivencia y reproducción
que otros. Los individuos que viven en hábitats
“fuente” generalmente sobreviven y se
reproducen bien, los nacimientos sobrepasando a
las muertes. En hábitats “sumidero”, las muertes
sobrepasan los nacimientos y la población local
se mantiene por la inmigración de un superávit
de individuos del hábitat “fuente” (Pulliam
1988). Los soterreyes cucaracheros que viven en
pastizales y jardines de la comunidad en la parte
superior de Monteverde parecen ser una especie
que se da en un hábitat sumidero mantenido por
la inmigración.
En Monteverde marqué con anillos
individualmente
todos
los
soterrreyes
cucaracheros adultos y sus crías en un área que
abarcaba 60 territorios. Durante tres años
monitoreé la supervivencia de todos los
individuos y el éxito de todos los intentos de
anidamiento. Calculé el λ, la tasa de
multiplicación de la población (B. Young, datos
sin publicar); λ es menor que 1 en poblaciones
en declive, igual a 1 en poblaciones estables y
mayor que 1 en poblaciones en expansión.
Encontré que λ variaba de 0,79 ± 0,18 (intervalo
de confianza de 95%) a 0,81 ± 0,19 en diferentes
años (B. Young, datos sin publicar), indicando
que la población debe estar en declive. Sin
embargo, el número de territorios ocupados en el
área de estudio nunca fluctuó en más de 1-2
durante el estudio. En cambio, la población fue
mantenida por inmigraciones de afuera del área
de estudio. Al inicio de cada estación de
reproducción encontré que aproximadamente un
60% de los adultos marcados en la estación

	
  

previa habían desaparecido y habían sido
reemplazados principalmente por aves sin
anillar, que no habían nacido en el sitio de
estudio.
¿Qué causaba que esta área de estudio fuera
un hábitat sumidero? Basado en mis
observaciones de ataques, sospecho que el
halcón de monte barreteado (Micrastur
ruficollis) en las áreas boscosas alrededor de los
pastizales causaron pérdidas importantes en los
soterreyes cucaracheros adultos y juveniles.
Estos halcones eran comunes cerca de mi área
de estudio, lo cual fue confirmado por las
observaciones de sus ataques a las tángaras de
monte orejudas (Chlorospingus ophthalmicus)
de Valburg (1992). El hábitat fuente podría estar
más abajo en la Vertiente del Pacífico donde las
áreas boscosas son más pequeñas y los halcones
son menos comunes (D. McDonald, com. pers.).
Dos hembras soterrey cucaracheras que anillé
como pichones en un sitio más abajo aparecieron
para reproducirse en Monteverde, lo cual indica
que la dispersión hacia arriba en la ladera sí
ocurre.
En la clasificación de esfuerzos de
conservación deberíamos de estar seguros de
que el hábitat que estamos protegiendo mantiene
poblaciones fuente de las especies que queremos
proteger (Pulliam 1988). Si el pájaro sombrilla
se presenta a lo largo de 40.000 ha de bosque y
sólo podemos proteger 15.000 ha, debemos
escoger las partes que contienen poblaciones
fuente. Desafortunadamente, pocas veces
tenemos tiempo para los estudios a fondo que
indican dónde están las poblaciones fuente.

	
  

726

	
  

LAS CORTINAS ROMPEVIENTOS COMO CORREDORES DE AVES
Karen Nielsen y Debra Hamilton
La fragmentación de hábitats puede afectar
negativamente las poblaciones de plantas y
animales al restringir el flujo de genes,
inmigración, emigración o forraje (Saunders y
de Rebeira 1991). Las áreas deforestadas entre
hábitats de bosque remanente pueden imponer
barreras que impiden el movimiento de muchas
especies habitantes del bosque. El paisaje que
rodea los bosques protegidos de Monteverde ha
sido fragmentado formando un mosaico de
tractos grandes de bosque, parches pequeños de
bosque remanente y área abierta de agricultura.
Los agricultores han plantado rompevientos o
	
  

han preservado los rompevientos naturales
existentes para proteger el ganado de los efectos
perjudiciales de los vientos fuertes (Fig. 12.11).
La plantación de estos rompevientos ha sido
asistida por la Asociación Conservacionista de
Monteverde (ACM), la cual ha plantado más de
1000 rompevientos en fincas en la zona de
Monteverde con un programa que tiene
beneficios económicos y ecológicos (ver Cap.
10, sobre organizaciones conservacionistas).
Nos planteamos si los animales usan estos
rompevientos como pasadizos o “corredores”
para moverse entre parches de bosque.

	
  

	
  
Figura	
  12.11.	
  Los	
  rompevientos	
  plantados	
  en	
  el	
  valle	
  de	
  San	
  Luis	
  más	
  abajo	
  de	
  Monteverde.	
  Fotografía	
  de	
  Paul	
  
Butler.	
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  La idea de construir un corredor entre
fragmentos de bosque aislados tiene sentido
intuitivo. Sin embargo, desde los inicios del
concepto de corredor, ha habido mucho debate
acerca del uso verdadero e importancia biológica
de los mismos (Noss 1987, Simberloff y Cox
1987, Hobbs 1992, Simberloff et al. 1992).
Desde junio 1993 hemos pasado más de 1000
horas en fincas locales investigando si las aves
usan los rompevientos plantados o naturales
como corredores. Usamos redes de niebla para
capturar aves en corredores, pastizales y
fragmentos de bosque, registramos en cuál red
había sido capturado cada pájaro y la dirección
de la cual había entrado a la red, los marcamos y
los liberamos. Los rompevientos muestreados
eran cortos y estrechos (50 x 5m) y estaban
conectados a ambos lados con un fragmento de
bosque, conectados únicamente a un lado o
totalmente
desconectados.
También
se
muestrearon fragmentos de bosque de varios
grados de aislamiento y pastizales. 	
  
Los rompevientos formados por remanentes
naturales fueron usados por al menos 68
especies de aves, 52 especies fueron encontradas
en rompevientos plantados con 2 especies de
árboles:
ciprés
(Cupressus
lusitanica,
Cupressaceae) y tubú (Montanoa dumicola,
Asteraceae), ninguno de los cuales produce
recursos como fruta. Se encontraron cinco
migrantes neotropicales en rompevientos
plantados, así como 14 más en rompevientos
naturales y fragmentos de bosque. Casi la mitad
de las especies capturadas eran aves
insectívoras. La longitud de borde de los
rompevientos puede hacer que sea un buen lugar
para forrajear. Las aves que se alimentan de
frutas e insectos, y los colibríes, que se
alimentan de néctar e insectos, fueron las
próximas dos agrupaciones de aves más grandes
que se encontraron, seguidos por los que se
alimentan de frutas y semillas, a pesar de que los
árboles de corredores plantados no poseían fruta,
néctar ni semillas durante el tiempo de la
muestra. En rompevientos no conectados, los
frugívoros y los que se alimentan de semillas
constituían un porcentaje mucho más pequeño

	
  

del número total de aves capturadas, que el que
se encontró en los rompevientos conectados.
Sin embargo, había más especies de borde de
bosque usando rompevientos conectados que
rompevientos
no
conectados.
Además,
encontramos más especies de bosque en
rompevientos conectados que en rompevientos
no conectados. El número total de especies
capturadas y la tasa de captura por hora fueron
significativamente
más
altos
en
los
rompevientos conectados a fragmentos de
bosque que en los que no tenían conexiones con
bosque. También hubo una correlación positiva
entre la tasa de captura por hora y la distancia a
los fragmentos más cercanos de bosque.
Los rompevientos parecieron servir como
corredores para muchas especies de aves. La
tasa de captura diaria debió haber bajado a casi
cero después de 4-5 días consecutivos de captura
con redes de niebla si sólo las aves residentes del
área estaban usando los corredores (Karr 1981).
Sin embargo, en rompevientos conectados, la
tasa de captura diaria aumentó después de tres
días consecutivos de captura con redes de niebla,
mientras que la tasa de captura diaria en
rompevientos no conectados disminuyó de
forma monótona. Muchas aves fueron
capturadas mientras usaban los rompevientos
para volver a los fragmentos de bosque, en vez
de usar áreas abiertas. Varias especies de bosque
también
fueron
capturadas
en
otros
rompevientos que no eran en los que se habían
encontrado originalmente, lo cual demuestra que
las aves usan los rompevientos para llegar de un
área a otra. Además, había diferencias grandes
en diversidad de especies entre fragmentos
aislados y conectados; los fragmentos de bosque
aislados tenían aproximadamente la mitad de las
especies que los fragmentos de bosque
conectados. Por lo tanto, los rompevientos
conectados son usados como corredores
biológicos entre fragmentos de bosque por
muchas especies de aves en Monteverde. Hacer
conexiones entre hábitats usando rompevientos
podría ayudar a mantener la biodiversidad al
posibilitar que las aves usen los fragmentos de
bosque que de lo contrario hubieran sido dejados
como remanentes aislados.	
  

728

LOS ROMPEVIENTOS COMO HÁBITATS PARA ÁRBOLES
Celia Harvey
Los rompevientos son característicos de los
agroecosistemas templados y tropicales (Caborn
1965, Forman y Baudry 1984, Budowski 1987).
Su función principal es proteger las fincas de
daños por viento o erosión de suelo, pero
también incrementan la cantidad de bosque en el
paisaje y proporcionan hábitat para especies de
bosque (Caborn 1965). En regiones templadas
los rompevientos o los setos vivos sirven como
hábitats importantes o corredores para una
variedad de especies (aves: Yahner 1982, Haas
1995; ver Nielsen y DeRosier “Las cortinas
rompevientos como corredores de aves”;
mamíferos: Bennett 1980, Yahner 1983;
insectos: Lewis 1970, Pasek 1988; ver
Williamson y Darling “La Ventana en
Monteverde: Un corredor migratorio para los
insectos”; plantas: Corbit 1995), especialmente
en hábitats donde el bosque es escaso (Forman y
Baudry 1984, Forman 1995). La composición de
especies, la estructura, la edad, el ancho y la
proximidad de los rompevientos al bosque puede
influir en la abundancia y la diversidad de
especies de bosque que los utilizan (Bennett
1980, Forman y Baudry 1984, Johnson y Beck
1988). Se sabe poco acerca del valor de los
rompevientos como hábitat de especies de
bosque tropical. Si los rompevientos agrícolas
proporcionan hábitat esencial, la plantación de
rompevientos podría ofrecer un enfoque
pragmático a la conservación de especies de
bosque dentro de los agroecosistemas.
En la región de Monteverde se han plantado
más de 180 km de rompevientos en fincas
lecheras como parte del programa de
reforestación de la Asociación Conservacionista
de Monteverde (ver Cap. 10, sobre
organizaciones
conservacionistas).
Estos
rompevientos son excelentes sistemas de estudio
porque la mayoría de ellos son de una edad
conocida y de una composición de especies y
diseño similar. Los objetivos de mi estudio
fueron determinar si los rompevientos en
Monteverde proporcionan hábitat para árboles

	
  

de bosque y examinar cómo la localización de
los rompevientos influye en la abundancia y
riqueza de especies dentro de ellos. Comparé
abundancia de árboles y riqueza de especies en
rompevientos conectados a bosques con los que
no están conectados a bosques, y entre
rompevientos con o sin árboles remanentes.
En 1995 hice un estudio de la vegetación del
sotobosque en 51 rompevientos en 20 fincas de
Monteverde y las comunidades aledañas de
Cerro Plano, Santa Elena, Los Llanos, La Cruz y
Cañitas. Todos los rompevientos habían sido
plantados en pastizales 5-6 años antes y tenían
de 2-4 filas de árboles (principalmente
Montonoa guatemalensis, Croton niveus,
Cupressus lucitanica y Casuarina equisetifolia).
Todos estaban cercados para protegerlos del
pastoreo del ganado. Se establecieron ocho pares
de rompevientos; un rompeviento de cada par
estaba conectado al bosque y el otro no estaba
conectado. También había diez pares en los
cuales un rompeviento tenía un árbol remanente
y el otro no. El resto de los rompevientos fueron
escogidos aleatoriamente. Para estudiar las
plántulas de árboles dividí los rompevientos en
segmentos de 20 m y coloqué diez parcelas (1,5
x 1 m) dentro de cada segmento. Dentro de cada
parcela conté e identifiqué todas las plantas
leñosas arriba de los 4 cm. Las identificaciones
fueron verificadas por W. Haber.
Mi estudio indicó que los rompevientos de
Monteverde proporcionaban hábitat para al
menos 83 especies de árboles. Aunque las
especies más comunes (Viburnum costaricanum
y Trichilia havanensis) eran especies pioneras,
50 de las 83 especies eran especies del bosque
primario. La mayoría de las especies de árboles
de bosque se encontraban de manera poco
frecuente en los rompevientos, el 12% de las
especies fueron representadas solamente por un
individuo. Estas frecuencias tan bajas podrían
reflejar el tiempo relativamente corto para que la
dispersión de semillas y la colonización ocurran.
Alternativamente, las frecuencias bajas podrían
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indicar que las condiciones físicas de los
rompevientos (temperaturas más altas, mayores
niveles de luz y menor humedad en comparación
con los bosques) son desfavorables para especies
de árboles de bosque.
Los rompevientos que estaban conectados a
los bosques tenían significativamente más
especies de árboles de bosque que los
rompevientos que no estaban conectados (prueba
de los rangos con signo: P=0,016). Los
rompevientos conectados también tenían
densidades de plántulas de árboles de bosque
significativamente
más
altas
que
los

rompevientos aislados (P= 0,008; Fig. 12.12).
Estas diferencias probablemente se deben al uso
preferencial de rompevientos conectados y
niveles más altos de dispersión de semillas por
aves frugívoras (ver Nielsen y DeRosier “Las
cortinas rompevientos como corredores de aves”
y Groom “Patrones en la regeneración de árboles
de la familia Lauraceae en pastizales
abandonados”). Un estudio de captura de
semillas está en marcha para examinar si la
lluvia de semillas es más alta en los
rompevientos conectados.

	
  

	
  

Figura	
  12.12.	
  Los	
  rompevientos	
  conectados	
  a	
  fragmentos	
  de	
  bosque	
  tuvieron	
  una	
  densidad	
  significativamente	
  más	
  
alta	
  de	
  plántulas	
  de	
  árboles	
  de	
  bosque,	
  que	
  los	
  rompevientos	
  no	
  conectados.	
  	
  

Aunque la presencia de árboles remanentes
no incrementó el número de especies de árboles
de bosque dentro de los rompevientos, los
rompevientos con árboles remanentes tenían
densidades significativamente más grandes de
árboles de bosque que los rompevientos sin
árboles remanentes (P=0,004, Fig. 12.13). En los
rompevientos con árboles remanentes, la
mayoría de las plántulas de árboles de bosque

	
  

estaban concentradas directamente debajo de la
copa del árbol remanente. Otros estudios han
demostrado que la regeneración de bosque
puede ser más rápida debajo de los árboles
remanentes que sirven como lugar de descanso
para aves dispersoras de semillas (McDonnell y
Stiles 1983, Guevara et al. 1986, Guevara y
Laborde 1993).
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Figura	
  12.13.	
  Los	
  rompevientos	
  con	
  árboles	
  remanentes	
  tenían	
  densidades	
  significativamente	
  más	
  altas	
  de	
  árboles	
  
de	
  bosque	
  regenerándose	
  en	
  ellos	
  que	
  los	
  rompevientos	
  sin	
  árboles	
  remanentes.	
  	
  
	
  

Este estudio sugiere que los rompevientos
pueden mejorar los esfuerzos de conservación al
servir como hábitat para muchas especies de
árboles de bosque. A medida que los árboles
maduran, los rompevientos van a parecerse más
al hábitat de bordes de bosques y acoger una
variedad más grande de especies de plantas y

animales del bosque. Debido a que la
localización de rompevientos influye en la tasa
de regeneración de bosque dentro de los
rompevientos, deben de estar conectados a
fragmentos de bosque e incluir árboles
remanentes cuando sea posible.

LA BÚSQUEDA DE MEDICINAS DE LAS PLANTAS DE MONTEVERDE
William N. Setzer
Se conocen más de 3000 especies de plantas
floríferas en 185 familias para la región de
Monteverde (Apéndice 3.1). Esta diversidad
biológica y la presión selectiva por parte de
herbívoros y parásitos han llevado al desarrollo
de diversas defensas químicas. Hasta un 10% del
peso en seco de plantas puede estar hecho de
químicos diseñados para la defensa contra

	
  

infección y herbivoría, incluyendo sustancias
nuevas que pueden ser usadas como medicinas o
materias para comenzar el desarrollo de drogas
nuevas. A pesar de haber bastantes
investigaciones de productos naturales, el
potencial médico de las plantas tropicales no ha
sido explotado. Muchas especies de plantas
tropicales nunca han sido descritas y mucho
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menos evaluadas para buscar constituyentes
biológicos activos.
Un estudio en Monteverde se enfocó en el
aislamiento, pruebas biológicas e identificación
de productos naturales con potencial útil de la
RBBNM. Nosotros planteamos tres preguntas:
1) ¿qué farmacopea potencialmente nueva de
fuentes naturales podríamos descubrir?; 2) ¿qué
tan diferente es la química de plantas del
montano bajo de la de las plantas de bosque
lluvioso de tierras bajas? y 3) ¿podemos
identificar
nuevos
cultivos
comerciales
alternativos (y ecológicamente menos dañinos)
para hábitats tropicales críticos?
Un punto de partida para estos esfuerzos es la
medicina local tradicional o etnobotánica de la
población aborigen. Monteverde tiene poca
tradición etnobotánica de dónde extraer
conocimiento, los aborígenes no vivían ni tenían
fincas en el bosque nuboso de esta área (ver
Timm “Culturas prehistóricas y pobladores de
Monteverde”). La búsqueda de agentes
medicinales tropicales de Monteverde debe tener
un enfoque de éxito o fracaso o concentrarse en
familias de plantas que tienen miembros activos
de otras áreas. Usamos ambos planteamientos.
Inicialmente nos concentramos en la familia
Araliaceae (Setzer et al. 1992). Algunos
miembros de esta familia (la familia del
“ginseng”) han sido usados en la medicina
tradicional Oriental, particularmente los
miembros de los géneros Panax (Hou 1978),
Schefflera (Adam et al. 1982) y Acanthopanax
(Xie et al. 1989, Wang et al. 1991). Obtuvimos
extractos crudos de hojas de Dendropanax
arboreus, D. gonatopodus, D. latilobus, D.
querceti, Schefflera rodriqueziana, S. robusta,
Oreopanax capitatus, O. liebmanii, O.
nubigenus, O. oerstedianus, O. standleyi, y O.
xalapensis y se filtraron para actividad
antimicrobiana
(actividad
fungicida
y

	
  

bactericida) y para actividad in vitro
anticancerígena (actividad citotóxica contra un
número de líneas de células de cáncer en
cultivo).
Los extractos de cloroformo de tres especies
(Oreopanax standleyi, O. xalapensis y
especialmente
Dendropanax
latilobus)
mostraron actividad antifúngica. Los extractos
de etanol crudo de D. latilobus, D. arboreus, D.
querceti, D. gonatopodus, O. liebmanii, y O.
xalapensis presentaron actividad citotóxica
notable contra Hep G2, células de carcinoma
hepatocelular de humanos, A-431 células de
carcinoma epidermoide de humanos, H-4IIE
células de hepatoma del hígado de ratas y L1210 células linfocíticas murinas. Estos
extractos no eran tóxicos a cultivos de
hepatocitos normales, no proliferantes, de ratas
adultas. El extracto de D. arboreus era no era
tóxico para células normales del hígado.
El componente activo de D. arboreus fue
aislado por separación dirigida a actividad
(activity-directed separation) (Setzer et al. 1995
a) usando cromatografía líquida (0,011%
rendimiento basado en peso de hojas frescas). La
estructura
del
material
citotóxico
fue
determinado por técnicas espectroscópicas y es
el
compuesto
acetilénico
cis-1,9,16heptadecatrieno-4,6-diyn-3,8-diol.
Este
compuesto es muy tóxico para células
cancerígenas en cultivo (los valores IC50 están en
el rango de µg/mL), pero no es tóxico para
hepatocitos normales. Del mismo modo, el
aislamiento dirigido de bioactividad (bioactivityguided isolation) y la determinación de la
estructura del componente citotóxico de D.
querceti reveló la sustancia activa relativamente
común triterpenoide lupeol (W. Setzer, datos no
publicados).
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La familia de plantas Clusiaceae es una
fuente rica de sustancias antibacteriales. La savia
de varias especies de Clusia presentaron
actividad bactericida (W. Setzer datos no
publicados). El extracto crudo de etanol de las
hojas de Tovomitopsis psychotriifolia exhibió
actividad antibacterial contra Bacillus cereus,
Staphylococcus
aureus
y
Pseudomonas
aeruginosa. El agente biológicamente activo en
el extracto ha sido aislado por técnicas
cromatográficas
e
identificado
por
espectroscopia como el derivado de vitamina E
trans-d-ácido tocotrienol (Setzer et al. 1995 b).

biológica y estructuras químicas interesantes.
Nuestros futuros esfuerzos de investigación
incluirán otras familias de plantas que contienen
sustancias importantes medicinalmente que se
conocen (e.g. Euphorbiaceae, Rutaceae).
También filtraríamos para actividad antiviral y
actividad bloqueadora de receptores de péptidos.
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12
Biología de la conservación en
Monteverde — actualización 2014
Nathaniel T. Wheelwright
Traducido por María Teresa Vargas

Desde la publicación hace 14 años del libro
Monteverde: Ecology and Conservation of a
Tropical Cloud Forest (Nadkarni y Wheelwright
2000), vastas extensiones nuevas de tierra han
sido protegidas en la Bioregión MonteverdeArenal, gracias al trabajo de la Asociación
Conservacionista de Monteverde, grupos
conservacionistas
costarricenses
e
internacionales y muchos donadores generosos.
El Bosque Eterno de los Niños es actualmente la
reserva privada más extensa en Costa Rica, con
una área de 22 500 ha, más del doble del tamaño
de la Reserva Biológica Bosque Nuboso de
Monteverde (en adelante la Reserva) (ver la
actualización al Capítulo 10, por Burlingame).
Una nueva generación de científicos jóvenes y
de personas responsables de las políticas,
muchos de ellos estudiantes en cursos ofrecidos
por la Organización para Estudios Tropicales, el
Consejo de Intercambio Educativo Internacional
(Council
on
International
Educational
Exchange, CIEE) y el Programa para la
Educación en el Extranjero (University of

	
  

California Education Abroad Program) de la
Universidad de California, han visitado los
bosques de Monteverde. Sobre la base de lo que
se sabía acerca de la flora y la fauna de la región
hace década y media, ellos y otros más han
trabajado con organizaciones locales para
sincronizar el conocimiento con las acciones
conservacionistas.
El primer paso para la protección de la
biodiversidad es la realización de inventarios
exhaustivos de especies; a este respecto,
Monteverde ha tenido el liderazgo en el
neotrópico. Los registros sobre la impresionante
diversidad biológica de la región continúan
creciendo con el aporte de las observaciones de
biólogos visitantes y ecoturistas, así como de
agricultores de la localidad y de ciudadanos
científicos (e.g., Rowe y Pringle 2005, Yanoviak
et al. 2003a). Un equipo de la Reserva, dirigido
por Yoryineth Méndez, ha estado realizando
censos regulares de ranas y sapos desde el valle
de Peñas Blancas, hasta la Reserva y el valle de
San Luis; los resultados preliminares indican la
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recuperación de unas especies que habían estado
desaparecidas por más de una década. Otro
equipo, liderado por Mark Wainwright, registró
la recuperación de la Lithobates vibicaria
(Green-eyed Frog). No obstante, todavía queda
mucho por hacer con respecto a varias áreas
claves de la Biología de la Conservación
señaladas por Wheelwright (2000). Al 2014, aún
no ha sido publicado ningún estudio sobre el
impacto de comunidades animales o vegetales
de especies invasoras, o de especies nativas de
tierras bajas que hayan expandido su rango hacia
las alturas (e.g., Ramphastos sulfuratus, Keelbilled Toucan; Molothrus aeneus, Bronzed
Cowbird); solamente podemos adivinar qué
plantas o animales en Monteverde son especies
fundamentales (“keystone species”), es decir,
aquellas cuya pérdida tendría efectos negativos
desproporcionados sobre la biodiversidad, de las
cuales son buenos candidatos Ficus tuerkheimii
y Acnistus arborescens, árboles cuyos frutos son
el alimento de numerosas especies de aves.
Además, la estructura genética y las estadísticas
demográficas de la población no se conocen para
prácticamente ninguna especie en Monteverde
(ver sin embargo Soare et al. 2014). La
recolección de tal información es crucial, ya que
ayudará a priorizar los esfuerzos en la
conservación y efectuar planes de manejo que se
enfoquen en poblaciones ecológicamente
importantes o de particular vulnerabilidad.
Los artrópodos de Monteverde están bien
catalogados (Yanoviak et al. 2003b, 2007;
Schonberg et al. 2004, Hanson 2014), sin
embargo hace falta información sobre la
mayoría de las plantas hospederas de especies de
insectos herbívoros (ver Hanson 2014). La fauna
del suelo —bacterias, protistas, hongos— siguen
siendo un misterio, aunque Nadkarni y sus
colegas (Nadkarni et al. 2002, Rains et al. 2003)
continúan ahondando en el conocimiento de la
biología de los suelos del dosel del bosque
nuboso. Es esencial el monitoreo de especies
que sean fáciles de contar y que son importantes
desde el punto de vista ecológico o económico, o
que son “especies indicadoras” de la salud de las
comunidades y ecosistemas de Monteverde. Las
poblaciones de animales vocalizados (que
producen sonidos), tales como las ranas,
insectos, mamíferos y aves pueden ser
observadas utilizando nuevas tecnologías, como
	
  

el monitoreo bioacústico en tiempo real (Aide et
al. 2013). Los pájaros campana (Procnias
tricarunculata, Three-wattled Bellbirds) y el
quetzal (Pharomachrus moccino, Resplendent
Quetzal) son dos de las especies con las que
sería obvio comenzar. Mucho podría aprenderse
sobre las respuestas de las plantas a los cambios
ambientales haciendo un registro de los periodos
anuales y de la magnitud de la floración y
producción de frutos de un conjunto
taxonómicamente diverso de especies de
árboles, que sean comunes y fácilmente
reconocibles (Wheelwright 1986); se podrían
establecer transectos a lo largo de caminos de
fácil acceso en Monteverde, donde los
“ciudadanos científicos” puedan realizar
observaciones, e incluirlas en bases de datos
fenológicos en creación (c.f. U.S. National
Phenology Network). Estos estudios deben
diseñarse y llevarse a la práctica pronto, con el
objetivo de darles continuidad en el largo plazo.
El comprender las causas y consecuencias de
la rareza de las especies también es crucial para
proteger la biodiversidad. Jankowski y Rabenold
(2007) encontraron que las especies endémicas
de los bosques lluviosos montanos del
neotrópico, tales como Monteverde, tienden a
ser localmente raras: existe una correlación
positiva entre distribución y abundancia a varias
escalas espaciales. También hay una correlación
entre regiones de gran riqueza de especies y alto
endemismo, al menos para taxones tales como
bromelias, palmeras, aráceas y escarábidos,
según Kohlmann et al. (2010), quien escoge los
bosques húmedos premontanos de la Cordillera
de Tilarán como una de las áreas prioritarias
para la conservación en Costa Rica, debido a su
diversidad y singularidad biológica.
El enfoque principal de la Biología de la
Conservación en Monteverde desde el 2000 ha
estado en el papel de las características del
paisaje en la preservación de la biodiversidad, en
particular la conexión entre hábitats a diferentes
escalas espaciales. Desde finales de la década de
los 70, no solo se ha expandido en alto grado el
tamaño de las áreas protegidas en la Bioregión
Monteverde-Arenal, sino que ha habido
regeneración del bosque en toda la región,
gracias en gran parte al ecoturismo, a los
cambios en las actitudes a nivel local, y al
abandono de los pastizales y parcelas de café
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(ver la actualización del Capítulo 11 por Stuckey
et al.). Como resultado directo, los declives
poblacionales en numerosas especies se han
revertido; por ejemplo, había poco o ningún
cambio en el número (individuos y especies) de
murciélagos capturados por unidad de tiempo,
por largo de la red, a lo largo de un periodo de
27 años (LaVal 2004). Veinticuatro especies
nuevas de murciélagos, la mayoría de ellas
provenientes de las tierras bajas, colonizaron el
área en ese mismo periodo, como respuesta, se
presume, a los climas más calientes y al 19% de
incremento en los bosques entre 1973 y 1998
(con base en fotografías aéreas; LaVal 2004). El
continuo aumento en el establecimiento de
rompevientos en los potreros abiertos en toda la
zona ha tenido numerosos efectos beneficiosos
para la biodiversidad, debido a que brindan
hábitat para especies de árboles del bosque y
facilitan la regeneración dentro de las áreas
agrícolas: 91 especies de árboles, con
representantes de los bosques primarios y
secundarios, se pueden encontrar en los
rompevientos en Monteverde, donde las
densidades más altas de plántulas se presentan
en los rompevientos que están conectados a
parches de bosque (Harvey y Rica 2000). La
dispersión de semillas de árboles y arbustos fue
mayor en los rompevientos plantados en fincas
lecheras que en los potreros cercanos, con 199
especies registradas en las trampas de semillas
durante un año; la presencia de árboles
remanentes en los potreros aumentó el número
de especies de árboles (Harvey 2000). Un
descubrimiento importante es que, además de
atraer a los dispersores de semillas, los árboles
remanentes en los potreros pueden servir como
focos de regeneración, incrementando la
conectividad ecológica a una escala temporal, ya
que mejoran los microclimas del suelo y dan
apoyo a los diversos bancos de semillas del
dosel que se encuentran en las masas de epífitas
en descomposición (Nadkarni y Haber 2009).
O'Donnell y colegas han estudiado el efecto
de la fragmentación del bosque en Monteverde
sobre las colonias de hormigas guerreras
(Formicidae: Ecitoninae) y sobre las aves que
facultativamente se aprovechan de ellas para
disponer de insectos presa. En un estudio los
autores encontraron que, comparado con
fragmentos de bosque, un bosque continuo
	
  

alberga mayor riqueza de especies de aves,
mayores bandadas y una gran masa total de aves
que atienden a los enjambres de hormigas
guerreras (Kumar y O'Donnell, 2007). En otro
estudio, se utilizaron microsatélites para
reconstruir genotipos y determinar la estructura
genética de poblaciones y se encontró
“aislamiento por resistencia del paisaje”: la tala
de bosques impide la dispersión y el flujo de
genes entre colonias de la especie clave de
hormigas Eciton burchellii (Soare et al. 2014).
El aumento en la construcción de carreteras y el
tráfico en Monteverde a través de las últimas
décadas probablemente han creado nuevas
barreras para el flujo de genes para muchas
especies
incluyendo,
sorprendentemente,
algunas especies de aves de sotobosque
(Develey y Stouffer 2001). El polvo derivado
del tráfico, así como la polución por ruido y luz,
son otros factores sin estudiar que podrían
afectar negativamente a las especies cercanas a
las áreas desarrolladas en Monteverde.
Para especies más móviles, como las aves
que migran en altitud, la importancia de la
conexión entre hábitats es evidente a escalas
mucho mayores. En los últimos 14 años,
transmisores de radio y otros dispositivos de
seguimiento han revelado detalles de las
migraciones altitudinales de especies como el
pájaro sombrilla cuellinudo o pájaro danta
(Cephalopterus
glabricollis,
Bare-necked
Umbrellabirds) y el pájaro campana (ChavesCampos et al. 2003, Powell y Bjork 2004, Papeş
et al. 2012). Estos estudios confirman la
importancia de resguardar los hábitats naturales
dentro de los parques, reservas y tierras
protegidas privadas a través de un amplio rango
altitudinal —esencialmente, desde la Divisoria
Continental hasta el nivel del mar— y a través
de fronteras internacionales.
El cambio climático ha pasado a un primer
plano como la preocupación central en la
Biología de la Conservación. Los temores sobre
el cambio climático han producido en la prensa
popular los titulares que la deforestación tropical
y la crisis de extinción jamás lograron,
despertando así al público para que tome
acciones para mitigar los peores efectos del
calentamiento global en la producción de
cultivos, los niveles crecientes del mar, los
brotes de enfermedades, etc. En el año 2000 fue
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evidente que Monteverde ya había comenzado a
sentir los efectos del cambio climático. En
décadas futuras, la flora y la fauna de los
bosques nubosos a lo largo de América Latina
sufrirán por cambios climáticos más que
aquellas de los hábitats de tierras bajas. Los
relieves montanos sin duda albergan una alta
diversidad ‘beta’ (la acumulación de una
creciente diversidad a medida que hay
desplazamiento entre sitios; Jankowski et al.
2009). Además, los refugios para escapar de las
alzas en temperatura y de las alteraciones en la
precipitación y la estacionalidad que ya nos
afectan son limitados en las cumbres
montañosas y disminuyen aún más conforme las
especies se ven forzadas ladera arriba. Se
predice que por lo menos la mitad de las 77
especies de aves de bosque nuboso incluidas en
el estudio de modelado de Gasner et al. (2010)
declinarán en el próximo siglo y que ocho
especies exclusivas de Centroamérica devendrán
localmente extintas. Entre las especies que están
bajo una amenaza particular se encuentra el
yigüirro de montaña (Turdus plebejus, Mountain
Robin) —uno de los más comunes y más
importantes dispersores de semillas en los años
80— y la candelita collareja (Myioborus
torquatus, Collared Redstart), un incauto y
familiar morador del bosque nuboso, también
conocido como ‘amigo del hombre’. Gasner et
al. (2010) recomiendan mejorar la protección de
los bosques nubosos en cadenas montañosas más
grandes, tales como la Cordillera Central y la
Cordillera de Talamanca, como una forma de
resguardar especies amenazadas en la Cordillera
de Tilarán. Las epífitas también se verán
negativamente afectadas por cambios en el
microclima, como se demostró con los estudios
y experimentos de invernadero hechos por
Nadkarni y Solano (2002). Las epífitas que
fueron trasplantadas junto con su suelo arbóreo
desde bosques nubosos elevados hasta árboles
de menor elevación, expuestos a menos agua de
las nubes, tenían mayor mortalidad foliar, menor
producción de hojas y vidas más cortas. La
muerte de epífitas produjo cambios radicales en
la composición de las comunidades del dosel
(Nadkarni y Solano 2002).
Aun así algunos biólogos, yo mismo incluido,
nos preguntamos si el enfoque de hoy en día
sobre el cambio climático ha desviado la
	
  

atención de viejas amenazas para la
biodiversidad que requieren una solución
urgente (Tingley et al. 2013). Es crítico para los
costarricenses, en su calidad de tomadores de
decisiones —y en general para las personas
interesadas en proteger los bosques nubosos a
nivel global— el entender que las especies están
declinando ahora mismo en Monteverde y en
otros lugares, no tanto debido al cambio
climático, sino a factores ya conocidos como la
fragmentación de los hábitats, los contaminantes
ambientales y las especies introducidas.
Armados con un mejor entendimiento acerca de
las actuales causas de rareza y extinción, los
conservacionistas, educadores, contribuyentes y
votantes pueden tomar decisiones más
informadas acerca de dónde invertir los escasos
recursos para proteger la biodiversidad. Por
ejemplo, el arbol Ocotea monteverdensis, una
especie de Lauraceae exclusiva del bosque
húmedo premontano en la vertiente del Pacífico
de la Cordillera de Tilarán, entre los 1200 y
1450 m s.n.m., ha sido recientemente
categorizada por la Unión Internacional para la
Conservación de la Naturaleza como “en peligro
crítico”. ¿Por qué? Debido a “pérdida de hábitats
y degradación a medida que las áreas boscosas
han sido despejadas para la agricultura y la
vivienda, el desarrollo del comercio y del
turismo” (Joslin et al. 2013); (nótese que esta
especie, originalmente común, fue denominada
Nectandra hypoglauca en publicaciones
anteriores [e.g., Wheelwright et al, 1984; Mazer
y Wheelwright 1993]). Si bien hay, casi con
certeza, más cobertura boscosa hoy en
Monteverde que hace 35 años, (LaVal 2004; F.
Joyce, com. pers.), el punto principal es que,
independientemente del cambio climático, hay
muchas especies en declive.
Continúa el debate sobre si la alteración del
clima causó o no la desaparición del sapo dorado
(Incilius [Bufo] periglenes) en Monteverde.
Utilizando mediciones de isótopos estables en
los núcleos de los árboles para reconstruir un
siglo de hidroclimatología en Monteverde,
Anchukaitis y Evans (2010) encontraron
variación anual en la humedad de la época seca
asociada a eventos de la Oscilación del Sur El
Niño y argumentan que la extinción
probablemente se debió a una severa sequía
causada por El Niño entre 1986 y 1987, en lugar
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de una tendencia al calentamiento global de
largo plazo. Por otro lado, estudios hechos por
Cheng et al. (2011) la relacionan con una “ola
epidémic” del patógeno micótico quitridio
Batrachochytrium dendrobatidis (Bd), el cual se
movió hacia el Sur a través de Centroamérica y,
aparentemente, llegó a Monteverde hacia 1987
con consecuencias desastrosas para el sapo
dorado. Vale la pena destacar, sin embargo, que
Richards-Hrdlicka (2013) no logró encontrar Bd
en especímenes preservados del sapo dorado.
Pounds et al. (2006) visualizan la interacción
entre el calentamiento global y el Bd, en la que
los climas más calientes crean las condiciones
para los brotes de Bd en las zonas montañosas de
Costa Rica.

Hay mucho acerca de lo cual ser optimista en
términos de conservación en Monteverde
(Wheelwright 2007): regeneración boscosa,
conexión
entre
hábitats,
recuperación
poblacional de algunas especies de perfil alto
(e.g., danta, Tapirus bairdii), creciente
consciencia
de
otros
problemas
medioambientales,
compromiso
de
los
ciudadanos interesados, todos los cuales son
signos prometedores. Esperamos que la próxima
generación de investigadores latinoamericanos
encontrará en este libro ideas específicas para
sus propios proyectos de investigación, e
inspiración para avanzar y aplicar aquello que
sabemos sobre la Biología de la Conservación en
proteger la biodiversidad en los bosques nubosos
de Monteverde y en toda Latinoamérica.
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Apéndice 1
Plantas vasculares de Monteverde
William A. Haber
	
  
	
  
	
  
Esta lista incluye las plantas de la zona de
Monteverde que están presentes por arriba de
700 m s.n.m. en las dos vertientes. Los grupos se
presentan
en
el
orden
dicotiledóneas,
monocotiledóneas, gimnospermas, helechos y
plantas afines. Los códigos de las columnas
están definidos al final de la lista. Los números
de colecciones representativas mostrados entre
paréntesis son de colecciones de Haber, excepto
cuando el apellido del colector está anotado. La
designación de polinizadores, dispersores de
semillas, y el sistema sexual está basada en
	
  

observaciones por el autor y colegas a través de
muchos años, complementadas por inferencias
de la morfología y citaciones específicas en la
literatura, incluyendo Flora of Costa Rica
(Standley 1937), Flora of Panama (Woodson y
Schery 1943-1980), Croat (1978), Cronquist
(1981), Dinerstein (1986), Haber y Bawa (1984),
Kress y Beach (1994) y Mabberley (1987).
La nomenclatura sigue tratamientos recientes
en el proyecto Manual of Costa Rican Plants
(ver Cap. 3).
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MO	
  =	
  mariposa	
  nocturna	
  (no	
  esfíngido)	
  
SB	
  =	
  abeja	
  pequeña	
  
WA	
  =	
  avispa	
  
WD	
  =	
  viento	
  

Las especies de Asteraceae están
enumeradas como HE si los flósculos están
presentes en las mismas cabezuelas.
Técnicamente, algunas de estas son monoicas,
pero la mayoría tienen flósculos femeninos y
hermafroditas mezclados.
GR incluye semillas y frutos que no
presentan adaptaciones obvias para la
dispersión más que caer de la planta, por
ejemplo las especies que son comidas por aves
que comen semillas o son llevadas por
hormigas y roedores después de que han caído
al suelo.
Debido a la incorporación de especies y la
exclusión de otras en esta lista, los números de
especies no coinciden exactamente con los del
Cuadro 3.7 y el Apéndice 2.
*Especie introducida o escapada de
cultivación. Datos de polinizadores y
dispersión no están incluidos para estas
especies.

	
  
c

Dispersión	
  de	
  semillas	
  (Seed)	
  
AM	
  =	
  mamífero	
  arborícola	
  
BD	
  =	
  ave	
  
BT	
  =	
  murciélago	
  
EX	
  =	
  explosiva	
  
GR	
  =	
  gravedad,	
  no	
  especializada	
  
TM	
  =	
  mamífero	
  terrestre	
  
WD	
  =	
  viento	
  
	
  

d

Sistema	
  sexual	
  (Sex)	
  
DI	
  =	
  dioicas	
  
HE	
  =	
  hermafrodita	
  (incluye	
  especies	
  
andromonoicas	
  y	
  polígamo-‐dioicas	
  
MO	
  =	
  monoicas	
  

a

Zonas	
  de	
  distribución	
  (Zone)	
  
P	
  =	
  la	
  vertiente	
  del	
  Pacífico	
  de	
  700-‐1200	
  m	
  s.n.m	
  
M=	
  área	
  montana	
  por	
  arriba	
  de	
  1200	
  m	
  s.n.m.	
  en	
  
las	
  dos	
  vertientes	
  
A	
  =	
  vertiente	
  del	
  Atlántico	
  de	
  700-‐1200	
  m	
  s.n.m.	
  

	
  
e	
  

Forma	
  de	
  crecimiento	
  (Habit)	
  
E	
  =	
  epífita	
  
H	
  =	
  hierba-‐	
  plantas	
  herbáceas	
  erectas	
  terrestres	
  
L	
  =	
  liana-‐	
  trepador	
  leñosa	
  grande	
  que	
  alcanza	
  más	
  
de	
  5	
  m	
  
P	
  =	
  parásita	
  
S=	
  arbusto,	
  planta	
  leñosa	
  con	
  <5	
  m	
  de	
  altura	
  
Sap	
  =	
  saprofita	
  
Ts	
  =	
  árbol	
  pequeño,	
  sotobosque,	
  5-‐9	
  m	
  
Tm	
  =	
  árbol	
  mediano,	
  subdosel,	
  10-‐20m	
  
Tl	
  =	
  árbol	
  grande,	
  dosel,	
  20-‐50	
  m	
  
V	
  =	
  bejuco,	
  trepadores	
  no	
  leñosas	
  con	
  <	
  5	
  m	
  

	
  
b

Polinización	
  (Poll)	
  
BD	
  =	
  ave	
  (colibrí)	
  
BE	
  =	
  abeja	
  
BF	
  =	
  mariposas	
  
BT	
  =	
  murciélago	
  
Cleist.	
  =	
  cleistógama	
  
CO	
  =	
  Coleoptera	
  
HM	
  =	
  esfíngido	
  
IN	
  =	
  insecto	
  (insectos	
  de	
  varios	
  órdenes	
  o	
  tipos	
  de	
  
insectos	
  no	
  conocidos	
  específicamente)	
  
LB	
  =	
  	
  abeja	
  grande	
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Apéndice 2
Número de especies con diferentes formas de
crecimiento
William A. Haber
	
  
	
  
	
  
	
  
Family = Familia; Herb = Hierba; Vine = Bejuco; Liana = Liana; Shrub = Arbusto; Tree = Árbol;
Epiphyte = Epífita
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Apéndice 3
Orquídeas de Monteverde
John T. Atwood
	
  
	
  
	
  
	
  
Esta lista está basada en una base de datos
(AMOData) en el Jardín Botánico Selby (Selby
Botanical Gardens); se le agregó una lista
publicada por Haber (1991) y notas brindadas
por R. L. Dressler. Las especies marcadas con
un asterisco (*) solamente son conocidas en
Monteverde y posiblemente son endémicas. Las
	
  

especies marcadas con un signo más (+) son
miembros de la subtribu Oncidiinae. Se
incluyen números de colección representativos
entre paréntesis después de los nombres de las
especies (A = Atwood, B = Bello, H = Haber, I
= Ingram, M = Morris).

Acostaea costaricensis Schltr. (H8772)
Acrorchis roseola Dressler (H10242)
+Ada chlorops (Endres &Rchb. f.) N. H.
Williams (H3024)
Arpophyllum giganteum Hartweg ex Lindl.
(H8005)
Barbosella geminata Luer, cf. (A89-303)
B. prorepens (Rchb. f.) Schltr. (1254)
Barkeria lindleyana Bateman ex Lindl. (H411)
B. obovata (C. Presl) Christenson (H9692)
*Baskervilla leptantha Dressler
B. nicaraguensis Hamer y Garay
Beloglottis costaricensis (Rchb. f.) Schltr.
(H11898)
B. hameri Garay (H10529)
Bletia purpurea (Lam.) DC. (especie
normalmente encontrada a elevaciones
menores; apareció en un jardín en la
comunidad de Monteverde)

*Brachionidium haberi Luer (H7027)
B. pusillum Ames & C. Schweinf. (H10625)
+Brassia arcuigera Rchb. f. (A89-289)
+B. verrucosa Lindl. (H6970)
Campylocentrum longicalcaratum Ames & C.
Schweinf. (B929)
C. sp. (H10114)
Cattleya skinneri Bateman (A89-95A)
Chaubardiella pacuarensis Jenny
Chondrorhyncha reichenbachiana Schltr.
(Hi1286)
Cochleanthes aromatica (Rchb. f.) R. E.
Schult. & Garay (B536)
C. discolor (Lindl.) R. E. Schult. & Garay
(A89-22)
C. picta (Rchb. f.) Garay (1225)
Corymborkis flava (Sw.) Kuntze (Hi 1277)
C. forcipigera (Rchb. f. & Warsz.) L. O.
Williams (H9570)
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Cranichis lankesteri Ames & C. Schweinf.
(H9569)
C. reticulata Rchb. f. (H6208)
C. sylvatica A. Rich. & Galeotti, aff. (A4107)
C. wageneri Rchb. f. (M4011)
Crossoglossa blephariglottis (Schltr.) Dressler
& Dodson (A89-280)
C. eustachys (Schltr.) Dressler & Dodson, cf.
(A89-65)
C. fratra (Schltr.) Dressler & Dodson (H5345)
C. tennis Dressler &Dodson (H5344)
Crypto centrum calcaratum (Schltr.) Schltr.
(A89-294)
C. lehmanii (Rchb. f.) Garay (syn.: C. gracilis
Schltr.) (B629)
C. latifolium Schltr. (A89-334)
C. standleyi Ames (H5464)
Cyclopogon olivaceus (Rolfe) Garay (H8000)
C. prasophyllum (Rchb. f.) Schltr. (H9022)
C. sp. A
Dichaea ciliolata Rolfe (1739)
D. cryptarrhena Kraenzl. (H8620)
D. glauca (Sw.) Lindl.
D. lankesteri Ames (previamente identificado
como D.aff.
brachypoda Rchb. f.) (A89-182)
D. morrisii Fawc. & Rendle (H9368)
D. oxyglossa Schltr., cf. (11592)
D. poicillantha Schltr. (H8620)
D. trichocarpa (Sw.) Lindl. (A89-258)
Dracula erythrochaete (Rchb. f.) Luer (A89243)
Dryadella pusiola (Rchb. f.) Luer, cf. (Palmer
s.n., CR- 36883)
Elleanthus aurantiacus (Lindl.) Rchb. f.
(H10022)
E. conifer (Rchb. f. & Warsz.) Rchb. f., aff.
H7668)
E. glaucophyllus Schltr. (H4492)
E. hymenophorus (Rchb. f.) Rchb. f. (B904)
E. jimenezii (Schltr.) C. Schweinf. (H8601)
E. lancifolius C. Presl (syn.: E. laxus Schltr.)
(A88-61)
E. lentil Barringer (H1936)
E. muscicola Schltr. (B1024)
E. poiformis Schltr. (H8835)
E. scopula Schltr. (H7560)
E. stolonifer Barringer (H8925)

E. tonduzii Schltr. (flores anaranjadas-rojas)
(H10022)
E. wercklei Schltr. (brácteas amarillas)
(H4733)
Encyclia
abbreviata
(Schltr.)
Dressler
(H10659)
E. brassavolae (Rchb. f.) Dressler (H8563)
E. campylostalix (Rchb. f.) Schltr. (B808)
E. ceratistes (Lindl.) Schltr. (A89-113)
E. chacaoensis (Rchb. f.) Dressler & G.
Pollard (H10660)
E. cochleata (Lindl.) Lemee (H9890)
E. fragrans (Sw.) Lemee (H7185)
E. ionocentra (Rchb. f.) Mora-Retana &J.
Garcia (H5779)
E. livida (Lindl.) Dressler (A89-309)
E. pseudopygmaea (Finet) Dressler &G. E.
Pollard (H9087)
E. pygmaea (Hook.) Dressler (H8700)
E. vespa (Veil.) Dressler (H5546)
Epidendrum anoglossum Schltr. (H9388)
E. atwoodchlamys Hagsater (89-238)
E. barbae Rchb. f., cf. (= E. polychlamys
Schltr., aff.) (H10690)
E. bilobatum Ames (H8001)
E. candelabrum Hagsater (H7363)
E. carolii Schltr. (previamente incluida como
sinónimo de E. laucheanum; se encuentra en
la comunidad baja)
E. ciliare L. (H7842)
E. congestoides Ames & C. Schweinf. (E.
schlechterianum Ames and others) (A89-4)
E. criniferum Rchb. f. (H6584)
E. firmum Rchb. f. (H1608)
E. flexicaule Schltr. (H8935)
E. glumibracteum Rchb. f. (syn. : E.
purpurascens Focke?) (H9877)
E. lacustre Lindl. (H5342)
E. lankesteri Ames, cf. (H9136)
E. laucheanum Rolfe ex Bonhof (H8693)
E. miserrimum Rchb. f. (H5470)
E. mora-retanae Hagsater (H7245)
E. muscicola Schltr. (syn.: Epidanthus
muscicola [Schltr.] L. O. Williams) (H8600)
E. myodes Rchb. f. (H8514)
E. oerstedii Rchb. f. (B2915)
E. oxyglossum Schltr.
E. palmense Ames (A89-46)
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E. parkinsonianum Hook. (H7017)
E. peperomia Rchb. f. (syn.: E. porpax Rchb.
f.) (H8909)
E. phragmites L. O. Williams & A. H. Heller,
cf. (11593)
E. pseudoramosum Schltr. (A4054)
E. radicans Pavon ex Lindl. (H1101)
E. ramonianum Schltr. (H8593)
E. ramosum Jacq. (A4101)
E. raniferum Lindl.
E. resectum Rchb. f. (H7249)
E. rugosum Ames, aff. (H8814)
E. sanchoi Ames (H8931)
E. sanctiramoni Kraenzl. (Syn.: Epidanthus
paranthicus [Rchb. F.] L. O. Williams,
sensu lato) (H8933)
E. santaclarense Ames, cf. (H7245)
E. scriptum A. Rich. & Galeotti (H2083)
E. selaginella Schltr. (A89-121)
E. subnutans Ames & C. Schweinf. (A89-76)
E. summerhayesii Hegsater (A88-76)
E. trachythece Schltr. (A4102)
E. turialvae Rchb. f. (H8327)
E. vincentinum Lindl., cf. (B2042)
E. wercklei Schltr. (syn.: Neowilliamsia
wercklei [Schitr.] Dressler) (H9738)
Erythrodes bimentata Dressler (H9577)
E. calophylla (Rchb. f.) Ames (B367)
E. killipii Ames (H11026)
E. roseoalba Dressler (B5242)
E. vaginata (Hook.) Ames (H9573)
E. vesicifera (Rchb. f.) Ames (H6682)
Eurystyles auriculata Schltr. (H5379)
E. standleyi Ames (A89-79)
Gongora amparoana Schltr. (B342)
+Goniochilus leochilinus (Rchb. f.) M. W.
Chase
Goodyera major Ames & Correll (H7535)
Govenia liliacea (La Llave & Lex.) Lindl.
(posiblemente dos especies distintas)
(H10076)
Habenaria floribunda Lindl. (A89-6)
H. monorrhiza (Sw.) Rchb. f. (A89-335)
H. sp. (avistada en un pantano abierto
aproximadamente a 1700 m s.n.m.)
Hexisea imbricata (Lindl.) Rchb. f. (H9423)
Huntleya burtii (Endres & Rchb. f.) Pfitz.
(H8428)

L

chiriquensis
Schltr.
(anteriormente
identificada como major Cham. & Schltdl,
cf.) (A89-212)
Isochilus linearis (Jacq.) R. Br., cf. (A89-310)
Jacquiniella equitantifolia (Ames) Dressler
(A4004)
J. globosa (Jacq.) Schltr. (B1173)
J. teretifolia (Sw.) Britton &Wilson
(incluyendo J. teres [Rchb. f.] Hamer &
Garay) (A4000)
Lepanthes acostae Schltr. (A89-23a)
L. ciliosepala Schltr. (1586)
*L. comet-hallii Luer (A89-122a)
L. confusa Ames &C. Schweinf. (I1529)
L. elata Rchb., cf. (A88-6)
L. eximia Ames (A89-194)
L. horrida Rchb. f. (A89-112)
L. infundibulum Luer (A89-250)
L. jimenezii Schltr. (A89-194)
L. johnsonii Ames
L. macalpinii Luer (A89-194a)
L. mentosa Luer (A89-114)
L. minutilabia Ames & C. Schweinf. (A245)
L. monteverdensis Luer & Escobar (A89-115)
L. pygmaea Luer (A89-185)
L. ramonensis Schltr.
L. standleyi Ames, cf. (H7781)
L. turialvae Rchb. f., aff. (A89-158)
Liparis nervosa (Thunb.) Lindl. (A4010)
+Lockhartia amoena Endres & Rchb. f. (syn.:
L. dipleura Schltr.) (H8526)
+L. hercodonta Rchb. f. ex Kraenzl. (H9552)
+L. micrantha Rchb. f. (B880)
+L. oerstedii Rchb. f. (H5705)
Lycaste brevispatha (Klatt) lindl. (MSBG89610)
L. leucantha Lindl. (H7511)
L. powellii Schltr. (H7155)
+Macroclinium lineare (Ames & C.
Schweinf.) Dodson (1819)
+M. ramonense (Schltr.) Dodson (H5533)
Malaxis brachyrrhynchos (Rchb. f.) Ames
(H7257)
M. hastilabia (Rchb. f.) Kuntze (diferencias
vegetativas y ecológicas sugieren que hay
por lo menos 2, tal vez 3, especies en este
complejo en Monteverde) (H10795)
M. histionantha (Link, Klotzsch, & Otto)
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Garay & Dunsterville (A4114)
M. monsviridis Dressler (H9315)
M. simillima (Rchb. f.) Kuntze (H9314)
Masdevallia calura Rchb. f. (A89-119)
M. chasei Luer (H8942)
M. chontalensis Rchb. f. (H9091)
M. erinacea Rchb. f. (H10624)
M. molossoides Kraenzl. (A4052)
M. nidifica Rchb. f. (H10555)
M. pygmaea Kraenzl. (Morales 4425)
M. rolfeana Kraenzl. (H9063)
M. schizopetala Kraenzl. (11543)
M. striatella Rchb. f. (8942)
M. zahlbruckneri Kraenzl. (B857)
Maxillaria acervata Rchb. f. (Syn.: M. foliosa
Ames & C. Schweinf.) (H8936)
M. acutifolia Lindl. (H8468)
M. adendrobium (Rchb. f.) Dressler (H8055)
M. a7ba (Hook.) Lindl. (H9457)
M. ampliflora C. Schweinf. (Dryer 1602)
M. anceps Ames & C. Schweinf. (H3851)
M. angustisegmenta Ames & C. Schweinf.
M. angustissima Ames, Hubbard, & C.
Schweinf. (Boyle 89-79)
M. appendiculoides C. Schweinf. (B460)
M. attenuata Ames & C. Schweinf. (H6464)
M. bicallosa (Rchb. f.) Garay (B1488)
M. bracteata (Schltr.) Ames & Correll
(H9033)
M. bradeorum (Schltr.) L. O. Williams (syn.:
M. semiorbicularis Ames & C. Schweinf.)
(H5561)
M. brunnea Linden & Rchb. f. (syn. M.
brenesii Schltr.) (H9053)
M. campanulata C. Schweinf. (A4085)
M.
chartacifolia
Alues
&
C.
Schweinf.(B1312)
M. confusa Ames & C. Schweinf. (B2634)
M. costaricensis Schltr. (Boyle 89-60)
M. crassifolia (Lindl.) Rchb. f. (A89-344)
M. cryptobulbon Carnevali & J. T. Atwood
(H6104)
M. ctenostachya Rchb. f. (Mora 19)
M. dendrobioides (Schltr.) L. O. Williams
M. dichotoma (Schltr.) L. O. Williams
(H5713)
M. diuturna Ames & C. Schweinf. (Boyle 8986)

M. endresii Rchb. f. (registro necesita ser
confirmado) (H3987)
M. exaltata Kraenzl. (H7869)
M. flava Ames, Hubbard & C. Schweinf.
(A89-818)
M. fulgens (Rchb. f.) L. O. Williams (H9498)
*M. naberi J. T. Atwood (Haber & Cruz 7474)
(flores amarillas)
M. inaudita Rchb. f. (H9082)
M. lankesteri Ames (cercano a M. wercklei
[Schltr.] L. O. Williams pero con flores
doble el tamaño) (H8701)
M. linearifolia Ames &C. Schweinf. (1236)
M. longiloba (Ames &C. Schweinf.) J. T.
Atwood (M&A4083)
M. lueri Dodson (B510)
M. microphyton Schltr. (H8695)
M. minor (Schltr.) L. O. Williams (H8602)
M. monteverdensis J. T. Atwood & G.
Barboza
(anteriormente
identificado
incorrectamente como M. biolleyi [Schltr.]
L. O. Williams) (H10425)
M. nasuta Rchb. f. (H7469)
M. neglecta (Schltr.) L. O. Williams (H8697)
M. nicaraguensis (Ames & Garay) J. T.
Atwood (B614)
M. pachyacron Schltr. (H8927)
M. parvilabia Ames & C. Schweinf. (A89-32)
M. pittieri (Ames) L. O. Williams (Penneys
88)
M. ponerantha Rchb. f., aff. (M4041)
M. pseudoneglecta J. T. Atwood (H7601)
M. punctostriata Rchb. f. (M&A4006)
M. ramonensis Schltr. (B1469)
M. reichenheimiana Endres &Rchb. f.
(H8698)
M. ringens Rchb. f., cf. (H10230)
M. sanguinea Rolfe (H6752)
M. schlechteriana J. T. Atwood (H8945)
M. sigmoidea (C. Schweinf.) Ames & Correll
(H8827)
M. tonduzii (Schltr.) Ames & Correll (H7541)
M. trilobata Ames & C. Schweinf. (M4021)
M. umbratilis L. O. Williams (H9084)
M. uncata Lindl. (A89-174)
M. valerioi Ames & C. Schweinf. (H8055)
M. variabilis Bateman ex Lindl. (A89-27)
M. wercklei (Schltr.) L. O. Williams (H8701)
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+Mesospinidium horichii I. Bock (M. endresii
de varios autores, pero no (Kraenzl.) Garay
ex H. R. Sweet; determinación basada en
foto en la colección de R. Laval)
+M. warscewiczii Rchb. f. (H7926)
+Miltoniopsis warscewiczii (Rchb. f.) Garay
& Dunst. (A4017)
Myoxanthus schroederianum (Luer) Luer
(Grayum 6652)
Nidema boothii (Lindl.) Schltr. (H9389)
Oerstedella centradenia Rchb. f. (H8913)
O. centropetala (Rchb. f.) Rchb. f. (H6543)
O. endresii (Rchb. f.) Hagsater (H9050)
O. exasperata (Rchb. f.) Hagsater (H8813)
O. wallisii (Rchb. f.) Hagsater (including O.
pseudowalUsii (Schltr.) Hagsater) (H1482)
+Oncidium ansiferum Rchb. f. (planta viva en
Selby) (SEL 1990-803)
+O. bracteatum Warsz. & Rchb. f. (H9224)
+O. bryolophotum Rchb. f. (previamente
como Oncidium heteranthum Poepp.
&Endl.) (H8908)
+O. cheirophorum Rchb. f. (H9021)
+O. dichromaticum Rchb. f. (syn.: O.
cabagrae Schltr.) (H4886)
+O. globuliferum Kunth (H6872)
O. klotschianum Rchb. f. (H9051)
+O. luteum Rolfe (M&A4066)
+O. obryzatoides Kraenzl. (H9223)
+O. panduriforme Ames & C. Schweinf.
(A88-22)
+O. parviflorum L. O. Williams (H8413)
+O. schroederianum (O'Brian) Garay & Stacy
(H7577)
Ornithocephalus cf. gladiatus Hook. (A89323)
+Osmoglossum egertonii (Lindl.) Schltr.
+Otoglossum chiriquense (Rchb. f.) Garay &
Dunst. (H8538)
Palmorchis trilobulata L. O. Williams, cf. P.
sanchoi Ames (H8706)
P. segoviensis Rchb. f. (puede ser que haya
hasta cuatro entidades distintas en
Monteverde agrupadas como P. segoviensis)
(H9557)
P. segregatifolia Ames & C. Schweinf.
(H8606)
P. sempergemmatus Luer (identificada

previamente como P. uncinata (Fawc.) Luer)
(A89-269)
P. sicaria Lindl. (A89-169)
P. simmleriana Rendle (A89-40) (H10547)
Pescatorea cerina (Lindl. &Paxton) Rchb. f.
(H11497)
Phragmipedium longifolium (Warsz. &Rchb.
f.) Rolfe (H7886)
Platystele caudatisepala (C. Schweinf.) Garay
P. lancilabris (Rchb. f.) Schltr. (A89-151)
P. microtatantha (Schltr.) Garay (H9558)
P. ovalifolia (Focke) Garay & Dunst. (H6496)
P. oxyglossa (Schltr.) Garay (H7808)
Pleurothallis abjecta Ames, aff. (Boyle 89-31)
P. amparoana Schltr. (A89-126)
P. bothros Luer (I1252-B)
P. calyptrostele Schltr. (H6796)
P. cardiothallis Rchb. f. (H7792)
P. carpinteme Schltr. (H7799)
P. cogniauxiana Schltr. (H4628)
P. convallaria Schltr. (B383)
P. costaricensis Rolfe (H9096)
P. crescentilabia Ames (H8095)
P. crocodiliceps Rchb. f. (syn.: P. arietina
Ames) (H9098)
P. cuspidata Luer (11341)
P. dentipetala Rolfe ex Ames (H7700)
P. deregularis (Barb. Rodr.) Luer (M4002)
P. dolichopus Schltr. (A4114)
P. eumecocaulon Schltr. (H8770)
P. excavata Schltr. (H9031)
P. floribunda Poepp. &Endl. (H7804)
P. grandis Rolfe (H9083)
P. homalantha Schltr. (incluyendo P. nemorum
Schltr.) (H8816)
P. immersa Linden &Rchb. f. (H8975)
P. imraei Lindl. (B1736)
P. janetiae Luer (B382)
P. palliolata Ames (H8611)
P. papillifera Rolfe (A89-132)
P. phyllocardia Rchb. f. (B3405)
P. pompalis Ames (A89-325)
P. racemiflora Lindl. ex Lodd. (B4209)
P. rowleei Ames (H8934)
P. ruscifolia (Jacq.) R. Br. (H8805)
P. saccata Ames (H3228)
P. sanchoi Ames (H8706)
P. strumosa Ames (M&A4028)
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P. thymochila Luer (B181)
P. tonduzii Schltr. (H7541)
P. tribuloides (Sw.) Lindl. (H9883)
P. tuerckheimii Schltr. (A4117)
Polystachya foliosa (Hook.) Rchb. f. (H2934)
P. masayensis Rchb. f., cf. (H10154)
Ponthieva maculata Lindl., cf. (posiblementeP. brenesii Schltr.) (H8219)
P. mcemosa (Walter) C. Mohr (M&A4007)
P. tuerckheimii Schltr. (M&AA4117)
Prescottia cordifolia Rchb. f. (B1088)
P. stachyodes (Sw.) Lindl., cf. (A4063)
Psilochilus macrophyllus (Lindl.) Ames, cf.
(A89-68)
Restrepia subserrata Schltr. (H6678)
Restrepiopsis ujarensis (Rchb. f.) Luer (A899)
+Rossioglossum schlieperianum (Rchb. f.)
Garay & G. C. Kenn. (A89-226)
Sarcoglottis hunteriana (Rchb. f.) Schltr.
(H10528)
Scaphosepalum anchoriferum (Rchb. f.) Rolfe
(B795)
Scaphyglottis acostae (Schltr.) C. Schweinf.
(A89-5)
S. amparoana (Schltr.) Dressler (H3685)
S. bifida (Rchb. f.) C. Schweinf. (A4059)
S. densa (Schltr.) B. R. Adams (H7992)
S. jimenezii Schltr. (H9047)
S. lindeniana (A. Rich & Galeotti) L. O.
Williams (probablemente incluye dos
especies distintas) (H6691)
S. mesocopis (Endres &Rchb. f.) Benth.
&Hook. f. ex (H6693)
S. micrantha (Lindl.) Ames &Correll
(H10657)
S. prolifera Cogn. (H7855)
S. pulchella (Schltr.) L. O. Williams (B1440)
S. sessiliflora B. R. Adams (11709)
+Sigmatostalix hymenantha Schltr. (B2079)
+S. macrobulbon Kraenzl. (B878)
S. picta Rchb. f., sensu lato (H6060)
+S. racemifera L. O. Williams (Boyle 89-84)
Sobralia amabilis (Rchb. f.) L. O. Williams
(H7011)
S. atropubescens Ames &C. Schweinf.
S. bradeorum Schltr. (H6779)
S. dissimilis Dressler (A89-343

S. helleri A. D. Hawkes (H7252)
S. macro Schltr. (H8662)
S. mucronata Ames & C. Schweinf. (H10152)
S. powellii Schltr. (H9182)
S. warscewiczii Rchb. f., cf. (A89-322)
Solenocentrum costaricense Schltr. (H9574)
Stanhopea wardii Lodd. ex Lindl.
Stelis aprica Lindl., aff. (A89-354)
S. argentata Lindl., cf. (H8414)
S. crescentiicola Schltr., aff. (M4003)
S. gracilis Ames (A4074)
S. longipetiolata Ames, aff. (A4003)
S. microchila Schltr. (A89-145)
S. pardipes Rchb. f. (A89-203)
S. parvula Lindl., cf. (A89-134)
* Stellilabium barbozaej. T. Atwood (Atwood
et al. 5051)
*S. boylei J. T. Atwood (A89-100)
*S. bullpenense J. T. Atwood (A89-100)
*S. campbellorum J. T. Atwood (A89-101)
*S. monteverdense J. T. Atwood (A89-99)
Stenorrhynchos (Coccineorchis] bracteosum
Ames & C. Schweinf. (H9743)
S. (Coccineorchis) navarrense Ames (H4007)
S. speciosum (Jacq.) Rich. (A4106)
S. (Coccineorchis) standleyi Ames (H11672)
+Systelloglossum acuminatum Ames & C.
Schweinf. (H10684)
+S. costaricense Schltr. (H7100)
Telipogon spp. (fide W. Haber y G.Barboza)
Teuscheria sp. (B1443)
+Ticoglossum krameri (Rchb. f.) Lucas Rodr.
ex Halb. (B1645)
Trevoria glumacea Garay (Atwood s.n.)
+Trichopilia suavis Lindl. & Paxton (B1921)
+T. turialbae Rchb. f. (B760)
Trichosalpinx blaisdellii (S. Watson) Luer
(H8824)
T. cedralensis (Ames) Luer (H9027)
T. foliata (Griseb.) Luer (A89-297)
T. memor (Rchb. f.) Luer (H8824)
T. rotundata (C. Schweinf.) Luer
Trigonidium lankesteri Ames (H8085)
Trisetella triaristella (Rchb. f.) Luer, cf.
(H5474)
Vanilla planifolia Andrews (H8471)
Warrea costaricensis Schltr. (Ivey 230)
Warreopsis parviflora (L. O. Williams) Garay
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(H4484)
Xylobium elongatum (Lindl. & Paxton)
Hemsl. (H9090)
X. powellii Schltr. (A88-56)
Zootrophion endresianum (Kraenzl.) Luer
(H7351)
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Apéndice 4
Bromelias de Monteverde
Harry E. Luther

	
  
Subfamily Pitcairnioideae

Esta lista de 28 especies de la familia
Bromeliaceae está basada principalmente en
las colecciones de S. Ingram y K. FerrellIngram, obtenidas en el área del Triángulo en
la Reserva Biológica Bosque Nuboso de
Monteverde, depositadas en el herbario de los
Jardines Botánicos Marie Selby (Marie Selby
Botanical Gardens), y en los archivos
mantenidos en el Centro de Identificación de
Bromelias Mulford B. Foster (Mulford B.
Foster Bromeliad Identification Center). Un
total de 65 especies han sido encontradas en el
área más amplia de la Reserva Monteverde
(Apéndice 1). Las especies están ordenadas
primero por subfamilias, luego por orden
alfabético por género y especie. Los taxones
que han sido propuestos para ser reclasificados
en los nuevos géneros Racinaea y Werauhia
están indicados entre paréntesis.

Leaves mostly serrate-margined, ovary
mostly superior, fruit a dry capsule, seeds
caudate or winged.
Pitcairnia atrorubens (Beer) Baker.
Inflorescence dense and cylindrical; plant
stemless, terrestrial or epiphytic.
Pitcairnia brittoniana Mez. Inflorescence
laxly secund-flowered; plant a hemiepiphytic
vine.
Subfamily Tillandsioideae
Leaves always entire, ovary superior, fruit a
dry capsule, seeds plumose.
Catopsis nitida (Hook.) Griseb. Completely
green, tubular epiphytes.
Guzmania angustifolia (Baker) Wittm. An
epiphyte with an elongate, leafy stem, red
bracts and yellow petals.
G. compacta Mez. Red-striate, soft foliage
with a capitate, yellow or red and yellow
inflorescence.
G. coriostachya (Griseb.) Mez. Inflorescence
conelike, tan with nocturnal, cream

Anotaciones no traducidas
Subfamily Bromelioideae
Leaves mostly serrate-margined, ovary
inferior, fruit a fleshy berry, seeds
unappendaged. No taxa from this subfamily
are known from the preserve Triangle; they are
mostly from lower elevations in Costa Rica.
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flowers.
G. nicaraguensis Mez &C. F. Baker ex Mez.
Red-striate leaves and a short, cylindrical
inflorescence of red bracts and yellow
petals; the rosette is leafy and compact.
G. plicatifolia L. B. Sm. The only Costa Rican
Guzmania with conspicuously plicate leaf
blades and a compound inflorescence; the
inflorescence has red bracts and yellow
flowers.
G. scandens H. Luther & W. J. Kress. This
rhizomatous epiphyte can be distinguished
by a combination of narrow plicate leaves
and a simple inflorescence with purplish
bracts and yellow-green flowers.
G. stenostachya L. B. Sm. Usually a rather lax
and untidy rosette of leaves; the
inflorescence is slenderly cylindrical with
red bracts and yellow petals.
Tillandsia adpressa Andre var. tonduziana
(Mez) L. B. Smith. A pseudobulbous
canopy epiphyte with soft leaves and a
drab,
small-flowered,
compound
inflorescence (Racinaea schumanniana
[Wittmack] J.R. Grant).
T. excelsa Griseb. A variable rosette-forming
epiphyte with soft, straplike green or
reddish leaves and a showy, branched
inflorescence of red bracts and lavenderpurple petals.
T. insignis (Mez) L. B. Sm. & Pittendr. A
small, erect, caulescent epiphyte with a
simple inflorescence of red bracts and very
dark blue-violet petals. Clusters of sterile
plants may not be recognized as a
bromeliad, appearing more like a gigantic
moss.
T. punctulata Schltdl. & Chamisso. A bulbous
rosette with green leaf blades and nearly
black leaf sheaths; the inflorescence is
simple or compound with red and green
bracts and violet petals tipped with white.
Vriesea bracteosa (Mez & Werckle) L. B. Sm.
&
Pittendr.
The
green,
capitate
inflorescence with two-flowered, nearly
aborted branches is similar to other
members of the "Thecophylloid" complex

of Vriesea (Utley 1983). The leaves are
usually erect and unmarked.
(With the exception of V. incurva, the
following members of the genus Vriesa
have earlier been classified in the genus
Werauhia [J. R. Grant}.)
V. capitata (Mez & Werckle) L. B. Sm. &
Pittendr. Very similar to V. bracteosa but
leaves are usually narrower and somewhat
silver beneath.
V. comata (Mez & Werckle) L. B. Sm. &
Pittendr. This species is very similar to V.
bracteosa, but usually somewhat smaller
and more compact.
V. graminifolia Mez & Werckle. Usually
densely clustering with narrow triangular
leaf blades and a short secund-flowered
inflorescence.
V. hygrometrica (Andre) L. B. Sm. &
Pittendr. Another "Thecophylloid" but
with colorfully tesselated leaf blades.
V. incurva (Griseb.) Read. A gray or silver,
pseudobulbous canopy epiphyte with a
pendent inflorescence of pink bracts and
yellow-green petals.
V.notata L. B. Sm. & Pittendr. A rather small
'Thecophylloid" usually with reddish
suffused or tesselated leaf blades. To
accurately determine any of these related
Vrieseas species, one should refer to Utley
(1983).
V. pedicellata (Mez & Werckle) L. B. Sm. &
Pittendr. Leaves often suffused with red,
and the lateral branches may have up to
five flowers instead of the usual two of
most "Thecophylloids."
V. stenophylla (Mez & Werckle) L. B. Sm. &
Pittendr. This "Thecophylloid" is usually
somewhat
caulescent
(Werauhia
stenophylla [Mez & Werckle] J. R. Grant).
V. tonduziana L. B. Sm. From a rosette of
spreading, dark green leaves is produced a
stout, swordlike inflorescence; the
nocturnal flowers are exerted from the
underside of the bracts.
V. umbrosa L. B. Sm. Similar to V.
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pedicellata but usually with plain green
leaves
and
a
denser
cylindrical
inflorescence.
V. viridiflora (Regel) Wittm. ex Mez. Rather
like a smaller, more delicate version of V.
tonduziana; the scape is relatively much
longer.
V. vittata (Mez & Werckle) L. B. Sm. &
Pittendr. The brown- banded leaf blades
and
the
simple,
few-flowered
inflorescence distinguish this species.
V. werckleana Mez. The largest epiphyte in
the preserve, with a rosette of dark green
leaves to over 1 m in diameter; the
compound inflorescence produces pale
green, nocturnal flowers visited by bats.
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Apéndice 5
Plantas hospederas de cercopoideos
seleccionados de Monteverde
Daniel C. Peck
	
  
Las plantas fueron identificadas por William A. Haber.
	
  
Species = Especie; Nymph = Ninfa; Adult = Adulto; Host Family = Familia hospedera;
Host Species = Especie hospedera
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Apéndice 6
Lista preliminar de Psylloidea conocidos de
bosques nubosos de Costa Rica (1200-2000
m s.n.m.) y lista de Dynastinae (Coloptera:
Scarabaeidae) de Costa Rica
David Hollis
Brett Ratcliffe
	
  
Psylloidea
Species = Especie

Host Species = Especie hospedera
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* Especie que induce la formación de agallas.
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Dynastinae
(modificado de Ratcliffe, B. C. 2003. The dynastine scarab beetles of Costa Rica and Panama. Bulletin of the
University of Nebraska State Museum 16: 1–506)

CYCLOCEPHALINI

Cyclocephala prolongata Arrow, 1902
Cyclocephala sanguinicollis Burmeister, 1847
Cyclocephala sexpunctata Laporte, 1840
Cyclocephala sororia Bates, 1888
Cyclocephala sparsa Arrow, 1902
Cyclocephala stictica Burmeister, 1847
Cyclocephala stockwelli Ratcliffe, 2003
Cyclocephala unamas Ratcliffe, 2003
Cyclocephala weidneri Endrödi ,1964
Cyclocephala williami Ratcliffe, 1992
Cyclocephala zodion Ratcliffe, 1992
Dyscinetus dubius (Olivier, 1789)
Erioscelis columbica Endrödi, 1966
Mimeoma acuta Arrow, 1902
Stenocrates bicarinatus Robinson, 1947
Stenocrates hardyi Dechambre, 1985
Stenocrates laevicollis Kirsch, 1871

Ancognatha atacazo Kirsch, 1885
Ancognatha gracilis Endrödi, 1966
Ancognatha vexans Ratcliffe, 1992
Ancognatha vulgaris Arrow, 1911
Aspidolea fuliginea Burmeister, 1847
Aspidolea kuntzeni Höhne, 1922
Aspidolea notaticollis Höhne, 1922
Aspidolea singularis Bates, 1888
Cyclocephala alazonia Ratcliffe, 2003
Cyclocephala almitana Dechambre, 1992
Cyclocephala amazona (Linnaeus, 1767)
Cyclocephala amblyopsis Bates, 1888
Cyclocephala ampliata Bates, 1888
Cyclocephala atripes Bates, 1888
Cyclocephala brevis Höhne, 1923
Cyclocephala brittoni Endrödi, 1964
Cyclocephala carbonaria Arrow, 1911
Cyclocephala castaniella Bates, 1888
Cyclocephala concolor Burmeister, 1847
Cyclocephala confusa Endrödi, 1966
Cyclocephala conspicua Sharp, 1877
Cyclocephala curta Bates, 1888
Cyclocephala discolor (Herbst, 1792)
Cyclocephala enigma Ratcliffe, 2003
Cyclocephala erotylina Arrow, 1914
Cyclocephala fasciolata Bates, 1888
Cyclocephala fulgurata Burmeister, 1847
Cyclocephala gravis Bates, 1888
Cyclocephala gregaria Heyne & Taschenberg,
1907
Cyclocephala kaszabi Endrödi, 1964
Cyclocephala krombeini Endrödi, 1979
Cyclocephala labidion Ratcliffe, 2003
Cyclocephala letiranti Young, 1992
Cyclocephala ligyrina Bates, 1888
Cyclocephala lunulata Burmeister, 1847
Cyclocephala macrophylla Erichson, 1847
Cyclocephala maculiventris Höhne, 1923
Cyclocephala mafaffa Burmeister, 1847
Cyclocephala marylizae Ratcliffe, 2003
Cyclocephala melanae Bates, 1888
Cyclocephala melanocephala (Fabricius, 1775)
Cyclocephala multiplex Casey, 1915
Cyclocephala mutata Harold, 1869
Cyclocephala nigerrima Bates, 1888
Cyclocephala nigritarsis Ratcliffe, 1992
Cyclocephala nike Ratcliffe, 1992
Cyclocephala ovulum Bates, 1888
Cyclocephala pan Ratcliffe, 1992
Cyclocephala porioni Dechambre, 1979

PENTODONTINI
Barutus hartmanni Ratcliffe, 1981
Bothynus quadridens (Taschenburg, 1870)
Euetheola bidentata Burmeister, 1847
Euetheola humilis Burmeister, 1847
Orizabus australis Ratcliffe & Solís, 2013
Parapucaya amazonica Prell, 1934
Pucaya castanea Ohaus, 1910
Tomarus bituberculatus (Palisot de Beauvois,
1811)
Tomarus cicatricosus (Prell, 1937)
Tomarus ebenus (DeGeer, 1774)
Tomarus gyas Erichson, 1848
Tomarus laevicollis (Bates, 1888)
Tomarus maternus (Prell, 1937)
Tomarus nasutus (Burmeister, 1847
Tomarus sallaei (Bates, 1888)
ORYCTINI
Coelosis biloba (Linnaeus, 1767)
Enema endymion Chevrolat, 1843
Enema pan (Fabricius, 1775)
Heterogomphus chevrolati Burmeister, 1847
Heterogomphus mniszechi (Thomson, 1859)
Irazua dilicra Ratcliffe, 2003
Megaceras septentrionis Bates, 1888
Podischnus agenor (Olivier, 1789)
Strategus aloeus (Linnaeus, 1758)
Strategus hipposiderus Ratcliffe, 1976
Strategus jugurtha Burmeister, 1847
Xyloryctes lobicollis Bates, 1888
Xyloryctes splendidus Prell, 1914
Xyloryctes teuthras Bates, 1888
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PHILEURINI
Amblyodus taurus Westwood, 1878
Amblyoproctus centroamericanus Ratcliffe, 2003
Archophileurus simplex (Bates, 1888)
Goniophileurus femoratus (Burmeister, 1847)
Hemiphileurus cylindroides (Bates, 1888)
Hemiphileurus dejeani (Bates, 1888)
Hemiphileurus dyscritus Ratcliffe, 2003
Hemiphileurus laevicauda (Bates, 1888)
Hemiphileurus nebulohylaeus Ratcliffe, 2003
Hemiphileurus simplex (Prell, 1914)
Hemiphileurus variolosus (Burmeister, 1847)
Homophileurus quadrituberculatus (Palisot de
Beauvois, 1806)
Homophileurus tricuspis Prell, 1914
Phileurus didymus (Linnaeus, 1758)
Phileurus limicauda Prell, 1912
Phileurus truncatus Palisot de Beauvois, 1807
Phileurus valgus (Olivier, 1789)

Phileurus voirinae Endrödi, 1985
Phileurus youngi Ratcliffe, 1988
AGAOCEPHALINI
Aegopsis curvicornis Burmeister, 1847
Spodistes batesi Arrow, 1902
Spodistes beltianus (Bates, 1888)
Spodistes mniszechi (Thomson, 1860)
DYNASTINI
Dynastes hercules septentrionalis Lachaume, 1985
Golofa costaricensis Bates, 1888
Golofa hirsuta Ratcliffe, 2003
Golofa imbellis Bates, 1888
Golofa obliquicornis Dechambre, 1975
Golofa solisi Ratcliffe, 2003
Golofa tersander Burmeister, 1847
Megasoma elephas (Fabricius, 1775)
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Apéndice 7
Avispas eusociales (Hymenoptera: Vespidae:
Polistinae) recolectadas en Monteverde
Sean O’Donnell

	
  
Taxón
Polistini
Polistes aterrimus
P. instabilis
Mischocyttarini
Mischocyttarus atrocyaneus
M. basimacula
M. labiatus
M. mastigophorus
M. mixtus
M. pallidipectus
Epiponini
Agelaia areata
A. panamensis
A. xanthopus
A. yepocapa
Epipona niger
Polybia aequatorialis
P. diguetana
P. raui
P. rejecta
P. simillima.
Synoeca septentrionalis

Distribución altitudinal (m s.n.m.)
Por arriba de 1540
Migrante altitudinal (no anida en Monteverde)
Hasta 1350
Hasta 1400
Hasta 1500
Por arriba de 1450
1400-1500
1350-1540
Hasta 1400
Hasta 1500
1400-1550
1300-1450
Hasta 1540
1300-1700
Hasta 1450
1480-1700
Hasta 14000
1100
Hasta 1350
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Apéndice 8
Anfibios y reptiles de Monteverde
J. Alan Pounds
M. P. Fogden

Scientific
Name
=
Nombre
científico;
Common
Name
Distribution = Distribución; Habitat Stratum = Estrato de hábitat
	
  

=

Nombre

común;
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a

Las especies con números superíndice están mencionadas en listas previas bajo los siguientes nombres:
1, Chiroptriton picadoi; 2, Centrolenella; 3, Anolis; 4, Masticophis; 5, Senticolis; 6, Scaphiodontophis
venustissimus; 7, Tantilla melanocephala; 8, Tantilla annulata; 9, Rhadinaea; 10, Pilocercus. bNúmeros
corresponden a las zonas altitudinales: (1) Vertiente del Pacífico (690-1300 m s.n.m.); (2) Vertiente del
Pacífico (1300-1450 m s.n.m.); (3) Vertiente del Pacífico superior alrededor de la Divisoria Continental
(1450-1600 m s.n.m.); (4) Divisoria Continental, incluyendo las cimas más altas (hasta aproximadamente
1850 m s.n.m.), hasta los 1450 m s.n.m. en la Vertiente del Caribe superior; (5) Vertiente del Caribe
(950-1450 m s.n.m.); (6) Vertiente del Caribe (600-950 m s.n.m.). Un número de zona subrayado indica
que la especie fue rara en esa zona (o donde no hubo registros recientes) antes de las disminuciones (ver
Sec. 5.1.1). E = especie endémica = restringida a las tierras altas de Costa Rica y el oeste de Panamá (al
oeste de la Zona del Canal). La clasificación del endemismo es conservadora (subestimando el número
de especies endémicas) en vista de que estudios futuros podrían indicar que poblaciones fuera de estos
límites son especies distintas (e.g., Phyllomedusa lemur en el este de Panamá; J. Savage, com. pers.) Para
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estas clasificaciones he dependido de numerosas obras (Myers y Rand 1969, Savage y Heyer 1969,
Duellman 1970, 1990, Savage 1972, 1975, Starrett y Savage 1973, Wake y Lynch 1976, Savage y Talbot
1978, Lynch 1979, Scott et al 1983, Peters et al 1986, Savage y Villa 1986, Wake 1987, Villa et al 1988,
Campbell y Lamar 1989, Donnelly 1994, Guyer 1994). Los patrones de presencia/ausencia se presentan
solamente para los anuros (para el área de estudio de Pounds et al 1997, ver texto). A = ausente en 1990
pero reapareció en 1991-94; M = ausente durante todo 1990-94. CS = subterráneo; T = terrestre; y C =
trepador en vegetación encima del suelo (i.e., semiarborícola o arborícola).
d
Todas las salamandras tropicales son plethodontidos bolitoglossinos
e
Bolitoglossa “subpalmata” probablemente es una especie distinta de la forma nominal (D. Wake, com.
pers.).
f
Actualmente está siendo descrito por D. Wake como una nueva especie de Nototriton.
g
Oedipina uniformis es una especie distinta de las formas de las tierras bajas de O. “uniformis”, como la
registrada en La Selva por Donnelly (1994).
h
Nueva (no incluida en listas previas).
i
Esta es la única especie que ha reaparecido en el área de estudio de Pounds et al desde 1990-94.
Reapareció en 1997.
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Apéndice 9
Aves de la zona de Monteverde
M. P. Fogden
	
  
	
  
	
  
Modificada de Fogden (1993) para concordar con el orden y la nomenclatura de la Unión de
Ornitólogos Americanos (American Ornithologists’ Union [AOU]) (hasta la 7ma ed., AOU 1998) y
para reflejar las seis Zonas de Vida de Holdridge en la región de Monteverde (ver Cuadro 3.1, Fig.
1.4)
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a

Estado migratorio: (l) = migrante de distancia larga; (e) = migrante altitudinal (con base en Stiles 1985).
Códigos de estado: R, raro; U, poco común; F, bastante común; C, común; * registrado; ?, estado desconocido

b
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Apéndice 10
Mamíferos de Monteverde
Richard K. LaVal y Robert M. Timm
	
  
	
  
	
  

Nombre científico

Nombre común1

Abundancia2

Zonas de
Vida3

________________________________________________________________________________________________________

Marsupialia

Marsupiales

Didelphidae

zorros americanos

Caluromys derbianus

zorro colorado, zorro de balsa

poco común

1, 2, 3

Chironectes minimus

zorro de agua

incierto

1

Didelphis marsupialis

zorro pelón, zarigüeya

abundante

1, 2, 3, 4, 5, 6

Marmosa mexicana

zorricí

poco común

1

Marmosa zeledoni

zorricí

común

2, 3, 5, 6

zorricilla, zorillo

raro

6

Micoureus alstoni

zorricí

poco común

2, 3, 6

Philander opossum

zorricilla, zorillo

poco común

1, 2, 3, 5, 6

Metachirus nudicaudatus
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Nombre científico
Soricomorpha
Soricidae

Nombre común1

Abundancia2

Zonas de
Vida3

Musarañas, Topos
musarañas

Cryptotis merriami

musaraña, antitorinco, topo

raro

4

Cryptotis nigrescens

musaraña

común

2, 3, 4, 6

Cryptotis sp.4

musaraña

incierto

incierto

Chiroptera
Emballonuridae

Murciélagos
murciélagos con sacos en las alas

Balantiopteryx plicata

murciélago de pliegues

poco común

1, 2

Cormura brevirostris

murciélago chato

raro

6

Cyttarops alecto

murciélago gris

raro

3, 6

Diclidurus albus

murciélago fantasma

raro

2, 4, 6

Peropteryx kappleri

murciélago de Kappler

poco común

6

Peropteryx macrotis

murciélago orejón

raro

2

Saccopteryx bilineata

murciélago narigón

común

1, 6

Mormoopidae

murciélagos bigotudos

Pteronotus davyi

murciélago de Davy

poco común

2, 5

Pteronotus gymnonotus

murciélago de oído

poco común

1, 2, 3, 4, 5, 6

murciélago mesoamericano

raro

1, 2, 3, 4, 5, 6

Pteronotus personatus

murciélago enmascarado

poco común

5

Phyllostomidae

murciélagos de hoja nasal
americanos

Phyllostominae

murciélagos que se alimentan en el
follaje
murciélago silvestre

raro

2

murciélago nariz de lanza

poco común

5, 6

Pteronotus mesoamericanus5

Glyphonycteris sylvestris
Lonchorhina aurita
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Nombre científico

Nombre común1

Abundancia2

Zonas de
Vida3

Micronycteris hirsuta

murciélago peludo

raro

2, 6

Micronycteris microtis

murciélago orejitas

poco común

1, 2, 3, 4, 6

Micronycteris minuta

murciélago enano

raro

6

Micronycteris schmidtorum

murciélago de los Schmidt

incierto

6

Mimon cozumelae

murciélago de Isla Cozumel

raro

2

Phylloderma stenops

murciélago de ojos angostos

raro

6

Phyllostomus discolor

murciélago careto

común

1, 2

Phyllostomus hastatus

murciélago punta de lanza

raro

5, 6

Tonatia brasiliense

tonatia de Brasil

incierto

1, 6

Tonatia saurophila

tonatia lagotijera

raro

6

Trachops cirrhosus

murciélago ranero

poco común

1, 2, 3, 4, 5, 6

Vampyrum spectrum

vampiro falso

raro

1, 2, 3, 4, 6

Glossophaginae

murciélagos que se alimentan de
néctar y polen

Anoura cultrata

murciélago de cuchilla

poco común

2, 3, 4, 6

Anoura geoffroyi

murciélago de Geoffroy

común

1, 2, 3, 4, 5, 6

Choeroniscus godmani

murciélago de Godman

raro

1, 2, 3, 4

murciélago policía

común

1, 2, 3, 4

murciélago musaraña

común

1, 2, 3, 6

Hylonycteris underwoodi

murciélago de Underwood

común

2, 3, 4, 5

Lonchophyllinae

murciélagos de lengua larga
raro

2, 3, 4, 5, 6

poco común

1, 2, 5, 6

Glossophaga commissarisi
Glossophaga soricina

Lonchophylla robusta
Carolliinae
Carollia castanea

murciélago grueso
murciélagos de cola corta
carolia castaña
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Nombre científico

Nombre común1

Abundancia2

Zonas de
Vida3
1, 2, 5, 6

Carollia perspicillata

carolia transparente

raro

Carollia sowelli6

carolia de cola corta

común

1, 2, 3, 4, 5, 6

Carollia subrufa

carolia parda

raro

1

Stenoderminae

murciélagos frugívoros

Artibeus intermedius

artibeo mediano

poco común

1, 2

Artibeus jamaicensis

artibeo jamaiquino

común

1, 2, 3, 4, 5, 6

Artibeus lituratus

artibeo correcto

poco común

1, 2, 3, 4, 6

Dermanura azteca

artibeo azteca

raro

2, 6

Dermanura phaeota

artibeo pardo

poco común

4, 5, 6

Dermanura tolteca

artibeo tolteca

abundante

1, 2, 3, 4, 5, 6

Dermanura watsoni

artibeo de Watson

poco común

2, 4, 6

Centurio senex

murciélago viejo

raro

1, 2, 3

quiroderma de Salvin

raro

2

Chiroderma villosum

quiroderma velludo

raro

2

Ectophylla alba

murciélago blanco

raro

6

Enchisthenes hartii

frugívoro aterciopelado

raro

1, 2, 3, 4

Platyrrhinus helleri

murciélago de Heller

poco común

1, 2, 5

Platyrrhinus vittatus

murciélago rayado

común

1, 2, 3, 4, 5, 6

Sturnira hondurensis7

esturnira de la altura

abundante

1, 2, 3, 4, 5, 6

Sturnira mordax

esturnira mordedora

común

2, 3, 4, 5, 6

esturnira blanca

poco común

1, 2

murciélago cara cayada

raro

2, 5

vampiresa pequeña

raro

2, 3, 5, 6

Chiroderma salvini

Sturnira parvidens8
Vampyrodes caraccioli
Vampyressa thyone
Desmodontinae

murciélagos vampiros
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Nombre científico

Nombre común1

Abundancia2

Zonas de
Vida3

Desmodus rotundus

vampiro común

poco común

1, 2, 3, 5, 6

Diphylla ecaudata

vampiro chingo

raro

2

raro

2

Natalidae

murciélagos con orejas de embudo

Natalus lanatus9

murciélago con orejas de embudo
de altura

Thyropteridae

murciélagos con ventosas

Thyroptera tricolor

murciélago platanillero

Vespertilionidae

murciélagos vespertinos

poco común

2, 3, 4, 6

Bauerus dubiaquercus

murciélago de cedral

raro

2, 3, 5

Eptesicus brasiliensis

eptésico de Brasil

común

2, 3, 4, 6

Eptesicus furinalis

eptésico furioso

poco común

1, 6

Eptesicus fuscus

eptésico pardo

poco común

2, 3, 4

Lasiurus blossevillii

lasiuro de Blosseville

poco común

2, 3, 4, 6

Lasiurus castaneus

lasiuro castaño

raro

4

lasiuro amarillo del sur

común

2, 4, 6

lasiuro intermedio

raro

2, 6

murciélago blanquecino

poco común

6

mioto elegante

poco común

6

mioto de patas peludas

abundante

1, 2, 3, 4, 5, 6

mioto negruzco

común

1, 2, 3, 4, 6

Myotis oxyotus

mioto de oreja roja

raro

2, 3, 4

Myotis riparius

mioto riberino

raro

1, 2, 6

murciélago hinchado

poco común

6

Lasiurus ega
Lasiurus intermedius
Myotis albescens
Myotis elegans
Myotis pilosatibialis10
Myotis nigricans

Rhogeessa tumida11
Molossidae

murciélagos de cola libre
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Nombre científico

Nombre común1

Abundancia2

Zonas de
Vida3
1, 2, 4, 6

Eumops auripendulus

eumopo oscuro

poco común

Molossus molossus

moloso moloso

común

1, 2, 6

Molossus rufus

moloso oscuro

poco común

1, 2

Molossus sinaloae

moloso de Sinaloa

común

1, 2, 6

Promops centralis

moloso crestado

raro

2, 6

Tadarida brasiliensis

tadárida de Brasil

poco común

1, 2, 6

Primates

Primates

Atelidae

monos congos y colorados

Alouatta palliata

mono congo

común

Ateles geoffroyi

mono colorado

poco común

2, 3, 4, 5, 6

común

1, 2, 3, 4, 5

Cebidae
Cebus imitator12

1, 2, 3, 4, 5, 6

monos carablancas
mono carablanca

Cingulata

Armadillos

Dasypodidae

armadillos

Cabassous centralis

cusuco, armadillo

raro

2, 3, 4, 6

Dasypus novemcinctus

cusuco, armadillo

abundante

1, 2, 3, 4, 5, 6

raro

1

común

1, 2, 3, 4, 5, 6

incierto

2, 6

Pilosa

Perezosos y Hormigueros

Bradypodidae

perezosos de tres dedos

Bradypus variegatus

perezoso de tres dedos

Megalonychidae

perezosos de dos dedos

Choloepus hoffmanni

perezoso de dos dedos

Myrmecophagidae
Cyclopes didactylus

hormigueros
serafín de platanar, tapacara
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Nombre científico
Myrmecophaga tridactyla

Tamandua mexicana

Nombre común1

Abundancia2

Zonas de
Vida3

oso caballo, hormiguero

Originalmente
aquí pero
extirpada

1

oso hormiguero

poco común

1, 2, 3, 5, 6

Lagomorpha

Conejos

Leporidae

conejos

Sylvilagus floridanus

conejo

poco común

1, 2, 3

Sylvilagus gabbi13

conejo

raro

2, 3

poco común

1, 2, 3, 6

Rodentia

Roedores

Geomyidae
Orthogeomys cherriei

tartusas
taltusa, tartusa

Sciuridae

ardillas

Microsciurus alfari

ardillita

común

2, 3, 4, 5, 6

Sciurus granatensis

ardilla, chisa negra

común

1, 2, 3, 4, 5, 6

Sciurus variegatoides

ardilla, chisa rosilla

abundante

1, 2, 3

ratón bolsero

común

5, 6

ratón de monte

común

1, 2, 3, 4

Heteromyidae
Heteromys desmarestianus
Heteromys nubicolens14
Cricetidae

ratas de bolsa

ratas de larga cola

Handleyomys alfaroi

ratón

poco común

2, 3, 5

Melanomys caliginosus15

ratón

poco común

5, 6

Nephelomys devius16

ratón

común

2, 3, 4, 5

Nyctomys sumichrasti

ratón

	
  

849

poco común

1, 2, 3, 5, 6

Nombre científico

Nombre común1

Abundancia2

Oligoryzomys fulvescens

ratón

raro

Zonas de
Vida3
2, 3, 5

Oligoryzomys vegetus

ratón

raro

2, 3, 4

Ototylomys phyllotis

ratón

incierto

1, 2

Peromyscus nudipes

ratón

abundante

1, 2, 3, 4, 5

Reithrodontomys brevirostris

ratón

común

Reithrodontomys creper

ratón

Reithrodontomys sp.17

ratón

raro

4

Rheomys raptor

ratón

raro

3, 4, 5

Scotinomys teguina

ratón

común

2, 3, 4, 5, 6

Sigmodon hirsutus

ratón

poco común

1, 2

Transandinomys bolivaris18

ratón

raro

6

ratón de monte

raro

4, 5

rata azul

común

2, 3, 4, 5, 6

común

1, 2, 3, 4, 5, 6

Tanyuromys aphrastus19
Tylomys watsoni
Erethizontidae
Coendou mexicanus
Agoutidae

puercoespín
tepezcuintles
tepezcuintle

Dasyproctidae

guatusas

Dasyprocta punctata

Canidae

guatusa

Mephitidae

poco común

común

1, 2, 3, 4, 5, 6

1, 2, 3, 4, 5, 6

Carnívoros
coyotes, tigrillos, y lobos

Canis latrans
Urocyon cinereoargenteus

4

puercoespines

Agouti paca

Carnivora

poco común

1, 2, 3, 4, 5, 6

coyote
tigrillo, zorra gris
zorros hediondos
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poco común
común

1, 2
1, 2, 3, 5

Nombre científico

Nombre común1

Abundancia2

Zonas de
Vida3

Conepatus semistriatus

zorro hediondo

común

1, 2, 3, 4, 6

Spilogale angustifrons

zorro hediondo

raro

2

tejón, tolomuco

común

1, 2, 3, 4, 5

grisón, tejón

raro

2, 3, 5, 6

perro de agua, nutria

raro

1, 2, 3, 4, 5, 6

comadreja

poco común

1, 2, 3, 4, 5, 6

Mustelidae
Eira barbara
Galictis vittata
Lutra longicaudis
Mustela frenata
Family Procyonidae

zorros hediondos, comadrejas, y
nutrias

mapaches, pizotes, etc.

Bassaricyon gabbii

olingo

común

1, 2, 3, 5, 6

Bassariscus sumichrasti

ostoche

incierto

3

Nasua narica

pizote

abundante

1, 2, 3, 4, 5, 6

Potos flavus

martilla, mico de noche

común

1, 2, 3, 4, 5, 6

mapachín

común

1, 2, 3, 5, 6

Procyon lotor
Felidae

gatos

Leopardus pardalis

manigordo, ocelote

poco común

Leopardus tigrinus

tigrillo, gato tigre

incierto

1, 3, 4, 6

caucel

poco común

2, 3, 4, 5, 6

Panthera onca

tigre, jaguar

raro

3, 4, 5, 6

Puma concolor

puma, león de montaña

poco común

1, 2, 3, 4, 5, 6

Puma yagouaroundi

león breñero, jaguarundi

poco común

1, 2, 3, 4, 5, 6

Leopardus wiedii

Artiodactyla

Cariblancos, Saínos

Tayassuidae

pecaríes

Tayassu pecari

chancho de monte, cariblanco
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1, 2, 3, 4, 5, 6

Probablemente extendido,

Nombre científico

Nombre común1

Abundancia2

Zonas de
Vida3

ahora extirpado
Pecari tajacu

saíno, zahíno

Cervidae
Mazama temama20
Odocoileus virginianus

Común

2, 3, 4, 5, 6

venados
cabro, corzo

poco común

venado cola blanca

poco común

Perissodactyla

Dantas

Tapiridae

dantas

Tapirus bairdii

1, 2, 3, 4, 5, 6
1, 2

danta

poco común

3, 4, 5, 6

Mus musculus

ratón casero

común

1, 2, 6

Rattus rattus

ratón

poco común

1, 2, 6

Especies introducidas
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Apéndice 11
Mamíferos de Monteverde – 2014
Richard K. LaVal y
Robert M. Timm

Nombre científico

Nombre común1

Abundancia2

Zonas de
Vida3

______________________________________________________________________________________________________

Didelphimorphia
Didelphidae

Marsupiales
zorros americanos

Caluromys derbianus

zorro colorado, zorro de balsa

poco común

1, 2, 3

Chironectes minimus

zorro de agua

incierto

1

Didelphis marsupialis

zorro pelón, zarigüeya

abundante

1, 2, 3, 4, 5, 6

Marmosa mexicana

zorricí

poco común

1

Marmosa zeledoni

zorricí

común

2, 3, 5, 6

zorricilla, zorillo

raro

6

Micoureus alstoni

zorricí

poco común

2, 3, 6

Philander opossum

zorricilla, zorillo

poco común

1, 2, 3, 5, 6

Metachirus nudicaudatus

Soricomorpha
Soricidae

Musarañas, Topos
musarañas

Cryptotis merriami

musaraña, antitorinco, topo

raro

3

Cryptotis nigrescens

musaraña

común

2, 3, 4, 6

Cryptotis sp.4

musaraña

incierto

incierto

853

Chiroptera
Emballonuridae

Murciélagos
murciélagos con sacos en las alas

Balantiopteryx plicata

murciélago de pliegues

poco común

1, 2

Cormura brevirostris

murciélago chato

raro

6

Cyttarops alecto

murciélago gris

raro

3, 6

Diclidurus albus

murciélago fantasma

raro

2, 4, 6

Peropteryx kappleri

murciélago de Kappler

poco común

6

Peropteryx macrotis

murciélago orejón

raro

2

Saccopteryx bilineata

murciélago narigón

común

1, 6

Mormoopidae

murciélagos bigotudos

Pteronotus davyi

murciélago de Davy

poco común

2, 5

Pteronotus gymnonotus

murciélago de oído

poco común

1, 2, 3, 4, 5, 6

murciélago mesoamericano

raro

1, 2, 3, 4, 5, 6

Pteronotus personatus

murciélago enmascarado

poco común

5

Phyllostomidae

murciélagos de hoja nasal
americanos

Phyllostominae

murciélagos que se alimentan en el
follaje
murciélago silvestre

raro

2

murciélago nariz de lanza

poco común

5, 6

tonatia de Brasil

incierto

1, 6

Micronycteris hirsuta

murciélago peludo

raro

2, 6

Micronycteris microtis

murciélago orejitas

poco común

1, 2, 3, 4, 6

Micronycteris minuta

murciélago enano

raro

6

Micronycteris schmidtorum

murciélago de los Schmidt

incierto

6

Mimon cozumelae

murciélago de Isla Cozumel

raro

2

Pteronotus mesoamericanus5

Glyphonycteris sylvestris
Lonchorhina aurita
Lophostoma brasiliense

854

Phylloderma stenops

murciélago de ojos angostos

raro

6

Phyllostomus discolor

murciélago careto

común

1, 2

Phyllostomus hastatus

murciélago punta de lanza

raro

5, 6

Tonatia saurophila

tonatia lagotijera

raro

6

Trachops cirrhosus

murciélago ranero

poco común

1, 2, 3, 4, 5, 6

Vampyrum spectrum

vampiro falso

raro

1, 2, 3, 4, 6

Glossophaginae

murciélagos que se alimentan de
néctar y polen

Anoura cultrata

murciélago de cuchilla

poco común

2, 3, 4, 6

Anoura geoffroyi

murciélago de Geoffroy

común

1, 2, 3, 4, 5, 6

Choeroniscus godmani

murciélago de Godman

raro

1, 2, 3, 4

murciélago policía

común

1, 2, 3, 4

murciélago musaraña

común

1, 2, 3, 6

Hylonycteris underwoodi

murciélago de Underwood

común

2, 3, 4, 5

Lonchophyllinae

murciélagos de lengua larga
raro

2, 3, 4, 5, 6

carolia castaña

poco común

1, 2, 5, 6

Carollia perspicillata

carolia transparente

raro

1, 2, 5, 6

Carollia sowelli6

carolia de cola corta

común

1, 2, 3, 4, 5, 6

Carollia subrufa

carolia parda

raro

1

Glossophaga commissarisi
Glossophaga soricina

Lonchophylla robusta
Carolliinae
Carollia castanea

Stenoderminae

murciélago grueso
murciélagos de cola corta

murciélagos frugívoros

Artibeus intermedius

artibeo mediano

poco común

1, 2

Artibeus jamaicensis

artibeo jamaiquino

común

1, 2, 3, 4, 5, 6

855

Artibeus lituratus

artibeo correcto

poco común

1, 2, 3, 4, 6

Dermanura azteca

artibeo azteca

raro

2, 6

Dermanura phaeotis

artibeo pardo

poco común

4, 5, 6

Dermanura tolteca

artibeo tolteca

abundante

1, 2, 3, 4, 5, 6

Dermanura watsoni

artibeo de Watson

poco común

2, 4, 6

Centurio senex

murciélago viejo

raro

1, 2, 3

quiroderma de Salvin

raro

2

Chiroderma villosum

quiroderma velludo

raro

2

Ectophylla alba

murciélago blanco

raro

6

Enchisthenes hartii

frugívoro aterciopelado

raro

1, 2, 3, 4

Platyrrhinus helleri

murciélago de Heller

poco común

1, 2, 5

Platyrrhinus vittatus

murciélago rayado

común

1, 2, 3, 4, 5, 6

Sturnira hondurensis7

esturnira de la altura

abundante

1, 2, 3, 4, 5, 6

Sturnira mordax

esturnira mordedora

común

2, 3, 4, 5, 6

Sturnira parvidens8

esturnira blanca

poco común

1, 2

Vampyressa thyone

vampiresa pequeña

raro

2, 3, 5, 6

Vampyrodes major

murciélago cara rayada

raro

2, 5

Desmodontinae

murciélagos vampiros

Chiroderma salvini

Desmodus rotundus

vampiro común

poco común

1, 2, 3, 5, 6

Diphylla ecaudata

vampiro chingo

raro

2

raro

2

Natalidae

murciélagos con orejas de embudo

Natalus lanatus9

murciélago con orejas de embudo
de altura

Thyropteridae
Thyroptera tricolor

murciélagos con ventosas
murciélago platanillero
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poco común

2, 3, 4, 6

Vespertilionidae

murciélagos vespertinos

Bauerus dubiaquercus

murciélago de cedral

raro

2, 3, 5

Eptesicus brasiliensis

eptésico de Brasil

común

2, 3, 4, 6

Eptesicus furinalis

eptésico furioso

poco común

1, 6

Eptesicus fuscus

eptésico pardo

poco común

2, 3, 4

Lasiurus blossevillii

lasiuro de Blosseville

poco común

2, 3, 4, 6

Lasiurus castaneus

lasiuro castaño

raro

4

lasiuro amarillo del sur

común

2, 4, 6

lasiuro intermedio

raro

2, 6

murciélago blanquecino

poco común

6

mioto elegante

poco común

6

mioto de patas peludas

abundante

1, 2, 3, 4, 5, 6

mioto negruzco

común

1, 2, 3, 4, 6

Myotis oxyotus

mioto de oreja roja

raro

2, 3, 4

Myotis riparius

mioto riberino

raro

1, 2, 6

murciélago hinchado

poco común

6

Lasiurus ega
Lasiurus intermedius
Myotis albescens
Myotis elegans
Myotis pilosatibialis10
Myotis nigricans

Rhogeessa tumida11
Molossidae

murciélagos de cola libre

Eumops auripendulus

eumopo oscuro

poco común

1, 2, 4, 6

Molossus molossus

moloso moloso

común

1, 2, 6

Molossus rufus

moloso oscuro

poco común

1, 2

Molossus sinaloae

moloso de Sinaloa

común

1, 2, 6

Promops centralis

moloso crestado

raro

2, 6

Tadarida brasiliensis

tadárida de Brasil

poco común

1, 2, 6
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Primates

Primates

Atelidae

monos congos y colorados

Alouatta palliata

mono congo

común

Ateles geoffroyi

mono colorado

poco común

2, 3, 4, 5, 6

común

1, 2, 3, 4, 5

Cebidae
Cebus imitator12

1, 2, 3, 4, 5, 6

monos carablancas
mono carablanca

Cingulata

Armadillos

Dasypodidae

armadillos

Cabassous centralis

cusuco, armadillo

raro

2, 3, 4, 6

Dasypus novemcinctus

cusuco, armadillo

abundante

1, 2, 3, 4, 5, 6

raro

1

común

1, 2, 3, 4, 5, 6

incierto

2, 6

oso caballo, hormiguero

originalmente
aquí pero
extirpada

1

oso hormiguero

poco común

1, 2, 3, 5, 6

Pilosa

Perezosos y Hormigueros

Bradypodidae

perezosos de tres dedos

Bradypus variegatus

perezoso de tres dedos

Megalonychidae

perezosos de dos dedos

Choloepus hoffmanni

perezoso de dos dedos

Cyclopedidae
Cyclopes didactylus
Myrmecophagidae
Myrmecophaga tridactyla

Tamandua mexicana

serafín de platanar, tapacara
serafín de platanar, tapacara
hormigueros
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Lagomorpha

Conejos

Leporidae

conejos

Sylvilagus floridanus

conejo

poco común

1, 2, 3

Sylvilagus gabbi13

conejo

raro

2, 3

poco común

2, 3, 6

Rodentia
Geomyidae
Orthogeomys cherriei
Sciuridae

Roedores
tartusas
taltusa, tartusa
ardillas

Microsciurus alfari

ardillita

común

2, 3, 4, 5, 6

Sciurus granatensis

ardilla, chisa negra

común

1, 2, 3, 4, 5, 6

Sciurus variegatoides

ardilla, chisa rosilla

abundante

1, 2, 3

ratón bolsero

común

5, 6

ratón de monte

común

1, 2, 3, 4

Heteromyidae
Heteromys desmarestianus
Heteromys nubicolens14
Cricetidae

ratas de bolsa

ratas de larga cola

Handleyomys alfaroi

ratón

poco común

2, 3, 5

Melanomys caliginosus15

ratón

poco común

5, 6

Nephelomys devius16

ratón

común

2, 3, 4, 5

Nyctomys sumichrasti

ratón

poco común

1, 2, 3, 5, 6

Oligoryzomys fulvescens

ratón

raro

2, 3, 5

Oligoryzomys vegetus

ratón

raro

2, 3, 4

Ototylomys phyllotis

ratón

incierto

1, 2

Peromyscus nudipes

ratón

abundante

1, 2, 3, 4, 5

Reithrodontomys brevirostris

ratón

común
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1, 2, 3, 4, 5, 6

Reithrodontomys creper

ratón

Reithrodontomys sp.17

ratón

raro

4

Rheomys raptor

ratón

raro

3, 4, 5

Scotinomys teguina

ratón

común

2, 3, 4, 5, 6

Sigmodon hirsutus

ratón

poco común

1, 2

Transandinomys bolivaris18

ratón

raro

6

ratón de monte

raro

4, 5

rata azul

común

2, 3, 4, 5, 6

común

1, 2, 3, 4, 5, 6

Tanyuromys aphrastus19
Tylomys watsoni
Erethizontidae
Coendou mexicanus
Cuniculidae
Cuniculus paca
Dasyproctidae
Dasyprocta punctata

Carnivora
Canidae
Canis latrans
Urocyon cinereoargenteus
Mephitidae

poco común

4

puercoespines
puercoespín
tepezcuintles
tepezcuintle

poco común

1, 2, 3, 4, 5, 6

guatusas
chiringa, guatusa

común

1, 2, 3, 4, 5, 6

Carnívoros
coyotes, tigrillos, y lobos
coyote
tigrillo, zorro gris

poco común

1, 2

común

1, 2, 3, 5

zorros hediondos

Conepatus semistriatus

zorro hediondo

común

1, 2, 3, 4, 6

Spilogale angustifrons

zorro hediondo

raro

2

común

1, 2, 3, 4, 5

Mustelidae

Eira barbara

zorros hediondos, comadrejas, y
nutrias
tejón, tolomuco
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Galictis vittata
Lutra longicaudis
Mustela frenata
Family Procyonidae

grisón, tejón

raro

2, 3, 5, 6

perro de agua, nutria

raro

1, 2, 3, 4, 5, 6

comadreja

poco común

1, 2, 3, 4, 5, 6

mapaches, pizotes, etc.

Bassaricyon gabbii

olingo

común

1, 2, 3, 5, 6

Bassariscus sumichrasti

ostoche

incierto

3

Nasua narica

pizote

abundante

1, 2, 3, 4, 5, 6

Potos flavus

martilla, mico de noche

común

1, 2, 3, 4, 5, 6

mapachín

común

1, 2, 3, 5, 6

Procyon lotor
Felidae

gatos

Leopardus pardalis

manigordo, ocelote

poco común

Leopardus tigrinus

tigrillo, gato tigre

incierto

1, 3, 4, 6

caucel

poco común

2, 3, 4, 5, 6

Panthera onca

tigre, jaguar

raro

3, 4, 5, 6

Puma concolor

puma, león de montaña

poco común

1, 2, 3, 4, 5, 6

Puma yagouaroundi

león breñero, jaguarundi

poco común

1, 2, 3, 4, 5, 6

Leopardus wiedii

Artiodactyla

Cariblancos, Saínos

Tayassuidae

pecarís

Tayassu pecari

Pecari tajacu
Cervidae
Mazama temama20
Odocoileus virginianus

chancho de monte, cariblanco

saíno, zahíno

1, 2, 3, 4, 5, 6

probablemente extendido,
ahora extirpado
común

2, 3, 4, 5, 6

venados
cabro, corzo

poco común

venado cola blanca

poco común
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1, 2, 3, 4, 5, 6
1, 2

Perissodactyla

Dantas

Tapiridae

dantas

Tapirus bairdii

danta

poco común

3, 4, 5, 6

Mus musculus

ratón casero

común

1, 2, 6

Rattus rattus

ratón

poco común

1, 2, 6

Especies introducidas

1

Los nombres comunes para cada especie son los nombres en español que se utilizan dentro de la zona de Monteverde. Debido
a que los que no son especialistas en mamíferos no pueden distinguir fácilmente las especies de murciélagos, son pocos los
nombres comunes locales en español, de manera que estamos usando los de LaVal y Rodríguez-H. (2002). Queremos
agradecer a Bernal Rodríguez-H. por su revisión y sugerencias para la traducción de esta lista.
2
Categorías de abundancia: abundante = frecuentemente observado y/o capturado en hábitats apropiados; común = observado
frecuentemente en hábitats apropiados; poco común = sólo observado ocasionalmente en hábitats apropiados; raro = muy
pocos registros de Monteverde; extirpados = previamente conocida en la zona, pero que ya no existen en la región debido a la
caza excesiva y la destrucción del hábitat; incierto = de abundancia desconocida.
3
Estos números indican las Zonas de Vida (Life Zones) de Holdridge (1967; ver Fig.1.5).
4
Especie desconocida (Woodman 1992, Woodman y Timm 1993).
5
Nombre recientemente cambiado de P. parnellii.
6
Nombre recientemente cambiado de C. brevicauda.
7
Nombre recientemente cambiado de S. lilium.
8
Nombre recientemente cambiado de S. ludovici.
9
Recientemente capturado en Costa Rica por primera vez.
10
Nombre recientemente cambiado de M. keaysi.
11
Este género se encuentra en revisión y los autores afirman (in litt) que esta es probablemente una especie no descrita, por
ahora usamos el nombre R. tumida.
12
Nombre recientemente cambiado de C. capucinus.
13
Nombre recientemente cambiado de S. brasiliensis.
14
Una especie recientemente descrita de Monteverde por Anderson y Timm (2006).
15
El nombre correcto de la especie de Melanomys en Costa Rica puede ser M. chrysomelas.
16
Nombre recientemente cambiado de Oryzomys albigularis.
17
Una nueva especie que se describirá por R. M. Timm.
18
Nombre recientemente cambiado de Oryzomys bolivaris.
19
Nombre recientemente cambiado de Oryzomys aphrastus.
20
Nombre recientemente cambiado de Mazama americana.
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Cuadro 1. Características de las Zonas de Vida de Holdridge en Monteverde y números de código de Zonas
de Vida asociadas con las distribuciones de los mamíferos. Las Zonas de Vida están dispersas en secuencia a
lo largo de un transecto a través de las montañas desde la Vertiente del Pacífico hasta la Vertiente del
Atlántico.

Zonas de Vida

Elevación Precipitación
Duración de
(m s.n.m.)
anual
temporada seca
(meses)
(mm)

Altura
Código
del dosel Zonas
(m)
de Vida

___________________________________________________________________________________________________

Bosque húmedo–Premontano

700–1300

2000–2500

5.5

ca. 25

1

Bosque muy húmedo–Premontano

1300–1500

2500–3500

5

30–40

2

Bosque muy húmedo–Montano Bajo

1500–1650

3000–5000

3

25–35

3

Bosque pluvial–Montano Bajo

1650–1850

5000–8000

2

20–30

4

Bosque pluvial–Premontano

700–1600

4000–7000

1

30–40

5

Bosque muy húmedo–Tropical

500–700

3500–4500

1

30–50

6

Modificado de Haber (2000).
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